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ПРЕДИСЛОВИЕ 


Основной задачей книги является анализ некоторых сторон 
сложной проблемы формирования поведения животных как 
в норме, так и в патологии. Несомненно, что поведение формиру- 
ется в результате интеграции весьма многих компонентов. Учесть 
всех их, конечно, невозможно. Однако на современном этапе 
развитня физиологии высшей нервной деятельности можно вы- 
делить важнейшие компоненты и изучить их взаимодействие 
при формировании поведения животных в норме и патологии. 

В первой главе книги рассматривается взаимодействие врож- 
денных и индивидуальноприобретенных рефлексов в формиро- 
вании различных уровней поведения животных. В связи с этим 
рассматривается проблема инстинктивной деятельности. 

Вторая глава книги посвящена изучению роли возбудимости 
и силы нервной системы в формировании некоторых актов пове- 
дения. Приведенный в этой главе материал иллюстрирует важную 
сторону учения И. П. Павлова о роли индивидуальных особен- 
ностей нервной системы в поведении животных. 

Влиянию желез внутренней секреции (щитовидной и по- 
ловой) на степень возбудимости и силы нервной системы и тем 
самым на проявление и выражение некоторых актов поведения 
животных посвящена третья глава. 

В четвертой главе рассматривается роль перевозбужденного 
состояния нейронов мозга в возникновении различных патоло- 
гий (судорожного припадка, двигательного невроза, шоково- 
геморрагического состояния, нарушения кровообращения мозга, 
каталептоидного состояния}, показаны некоторые физиологиче- 
ские механизмы, «оторые использует нервная система для борьбы 
с перевозбужденным состоянием. Приведенный в этой главе 
материал расширяет, как мы полагаем, представления отече- 
ственной физиологической школы (главным образом Н. Е. Вве- 
денского и И. П. Павлова) о значении различного функциональ- 
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ного состояния нервной системы в развитии патологических яв- 
лений. 

Пятая глава посвящена одному из наиболее трудных вопросов 
поведения. В ней сделана попытка выделить и изучить группу 
рефлексов, названных нами экстраполяционными, в основе ко- 
торых лежат очень быстро формирующиеся ассоциации, дающие 
возможность некоторым видам животных улавливать 'элементар- 
ные причинно-следственные отношения между явлениями внеп1- 
него мира. Экстраполяционные рефлексы, как мы полагаем, — 
один из тех видов рефлекторной деятельности мозга, которая 
может быть охарактеризована как элементарная рассудочная. 

Выделение новой группы относительно элементарных реф- 
лексов из сложного поведения животных может в то же время 
представлять интерес для математического описания функцио- 
нирования нервной системы, в связи с успехами кибернетики, 
изучающей строение и функционирование управляющих систем 
разнообразной природы. Одной из наиболее совершенных управ- 
ляющих систем, имеющихся в природе, являются высшие отделы 
мозга. Поэтому отчетливое знание как элементарных, так и 
сложных проявлений его деятельности необходимо для изучения 
закономерностей управляющих систем. 

В основу изложенного в книге материала положены резуль- 
таты экспериментальных исследований автора и его сотрудников. 
Этот материал собран не только в лабораторных условиях при- 
вычными для физиологов методами исследования. Автор в тече- 
ние многих лет принимал непосредственное участие в использо- 
вании поведения собак в практических целях. Это позволило 
изучить особенности поведения большого количества животных 
в более сложных условиях, чем те, в которых оказывается собака 
в эксперименте, и применить статистический метод обработки 
материала. Наблюдения автора за поведением различных живот- 
ных в естественных условиях их обитания расширили представ- 
ление о сложных формах поведения животных и привели к по- 
становке новых экспериментов. 

Выполнением настоящего исследования автор обязан в пер- 
вую очередь Московскому университету, в котором он работал 
со студенческой скамьи. Коллективу лаборатории: Л. Н. Мо- 
лодкиной, Д. А. Флёссу, Л. П. Доброхотовой, А. П. Стешенко, 
Ю. И. Шар и Г. П. Парфенову, с которыми в течение последних 
10 лет я провожу свои исследования, — приношу самую глубо- 
кую благодарность. 

Заведующему кафедрой физиологии высшей нервной дея- 
тельности Л. Г. Воронину приношу свою большую бла- 
годарность за внимательное отношение и те условия, которые 
созданы для проведения научной работы в руководимой мною 
лаборатории. 
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Благодарю — коллектив Физиологического института 
им. И. П. Павлова в Колтушах, давшего мне возможность соб- 
рать ценный материал для своей работы. 

С чувством благодарности обращаюсь к памяти М. М. За- 
вадовского, Л. А. Орбели, М. Я, Серейского, В. Я. По- 
кровского и В. Г. Голубева. 

Г. П. Медведеву и В. В. Рылову, в подведомственных учреж- 
дениях которых автор проводил часть своих исследований, 
выражаю свою глубокую благодарность. 

За ценные советы при решении и обсуждении ряда научных 
вопросов приношу свою сердечную благодарность А. А. Ляпу- 
нову, Г. И. Полякову и Я. Я. Рогинскому. 

Т. А. Бедняковой выражаю свою сердечную благодарность . 
за ценную помощь в работе в военные годы и за статистическую 
обработку материала. 

Выражаю большую благодарность А. А. Семиохиной и 
М. М. Каримовой за помощь, которую они оказали при оформле- 
нии настоящей книги. 

Искренне благодарю редактора книги О. Т. Помаленькую. 


ГЛАВА 1 


ВЗАИМООТНОШЕНИЕ ВРОЖДЕННЫХ И ИНДИВИДУАЛЬНОПРИОБРЕ- 
ТЕННЫХ КОМПОНЕНТОВ В ФОРМИРОВАНИИ ПОВЕДЕНИЯ 
ЖИВОТНЫХ 


Рефлекторный принцип деятельности нервной системы, от- 
крытый Декартом, возрожденный Прохазкой и блестяще приме- 
ненный И. М. Сеченовым и И. П. Павловым при объяснении 
сложных форм поведения животных и человека, имеет универ- 
сальное значение. 

Поведение животных и человека, включая сложнейшие его 
формы, детерминировано теми воздействиями, которым подвер- 
гается организм в течение жизни. 

Основной акцент в исследованиях И. П. Павлова, разрабо- 
тавшего новую главу физиологии, сделан, однако, не на изуче- 
нии закономерностей самого поведения, а на изучении меха- 
низмов рефлекторной деятельности, лежащей в его основе. 

Изучение закономерностей высшей нервной деятельности с 
ее элементарной единицей — рефлексом — требовало специаль- 
вых условий эксперимента. Основное требование такого экспе- 
римента — создание условий, в которых наиболее четко высту- 
пал бы рефлекторный ответ нервной системы. Это привело к не- 
обходимости выключения всего многообразия поведения живот- 
ного, что достигалось помещением животного в условия, в кото- 
рых на него действовало минимальное количество внешних раз- 
дражителей и все многообразие его поведения угашалось. Основ- 
ным функциональным индикатором деятельности нервной системы 
являлся слюнный рефлекс. Открытые закономерности высшей 
нервной деятельности блестяще проиллюстрировали эффектив- 
ность павловского метода. 

Установив основные закономерности высшей нервной дея- 
тельности, Павлов показал, что в основе двигательных актов 
поведения животных лежат те же закономерности, которые были 


обнаружены при изучении слюнного рефлекса. Этим было пока- 
зано, что открытые и изученные при помощи «слюнной» мето- 
дики закономерности высшей нервной деятельности являются 
универсальным механизмом нервной деятельности, лежащим в 
основе поведения. 

Согласно схеме И. П. Павлова, поведение животных склады- 
вается из безусловных рефлексов (сочетание которых дает слож- 
ное безусловнорефлекторное поведение) и условных. При этом 
безусловнорефлекторная деятельность определялась как врож- 
денная, а условнорефлекторная — как индивидуально-приобре- 
тенная. Без такого строгого разделения рефлекторной деятель- 
ности на врожденную и индивидуальноприобретенную невоз- 
можно было дальнейшее изучение высшей нервной деятель- 
ности. Пищевой, половой, оборонительный, ориентировочный, 
материнский и некоторые другие, более специальные, рефлексы 
являются, согласно положению павловской школы, той врож- 
денной основой, на которой строится все дальнейшее поведение. 

Однако при переходе от изучения закономерностей рефлектор- 
ной деятельности к изучению закономерностей самого поведения 
невозможно проводить такого строгого разделения на условные 
и безусловные рефлексы. Акты поведения в большинстве слу- 
чаев оказываются результатом сложной интеграции условных 
и безусловных рефлексов, которые переплетаются в единые 
целостные акты поведения. Последнее становится очевидным, как 
только исследователь переходит от изучения животного в камере 
и станке к более естественным для животного условиям экспе- 
римента. 

Когда собака, стоящая в станке, отдергивает лапу при ударе 
индукционным током — это акт, в основе которого лежит безу- 
словный оборонительный рефлекс. Когда собака отдергивает лапу 
при вспыхивании лампочки, сочетавшемся ранее с ударом элект- 
рического тока, — это акт поведения, в основе которого лежит 
условный оборонительный рефлекс. Однако когда собака начи- 
нает проявлять пассивнооборонительную реакцию (трусость) 
по отношению к незнакомому человеку: убегает, прячется или 
распластывается на земле — перед нами более сложное поведе- 
ние, чем вышеописанные акты деятельности, в основе которых 
лежат условные или безусловные рефлексы. Мы не можем их 
отнести к «условным» или «безусловным» рефлексам. 

Основное затруднение сводится к следующему. Изучая раз- 
личные акты поведения животных, мы находим, что сходное по 
своему конечному выражению поведение может обусловливаться 
различными причинами. 

Так, например, пассивнооборонительное поведение собак 
может, с одной стороны, формироваться в результате индиви- 
дуального опыта животного при его воспитании в изолированных 
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условиях (Выржиковский и Майоров, 1933). Такое воспитание 
приводит к развитию трусости. С другой стороны, такое же по- 
ведение закономерно от поколения к поколению проявляется 
в определенных семействах собак, несмотря на свободные усло- 
вия их воспитания (Крушинский, 1938). Однако в подавляющем 
болынинстве случаев данное поведение формируется при столь 
тесном взаимодействии как наследственных факторов, так и 
влияния тех условий, в которых воспитывалась собака, что его 
невозможно отнести ни к врожденному, ни к индивидуально- 
приобретенному поведению (Крушинский, 1944, 1946). 

Таким образом, одни и те же акты поведения могут формиро- 
ваться в одних случаях в результате сочетания главным образом 
безусловных рефлексов, в других — возникать под ведущим 
влиянием условнорефлекторных компонентов поведения. Между 
этими крайними способами формирования актов поведения су- 
ществует непрерывный ряд градаций, различных количественных 
сочетаний врожденных и индивидуальноприобретенных компо- 
нентов. Наличие их указывает на невозможность резкого разде- 
ления на врожденные и индивидуальноприобретенные акты в 
более сложном поведении, чем то, в основе которого лежит про- 
стой рефлекс. 

Если высказанное положение верно, то при изучении пове- 
дения сразу же возникает затруднение при определении того, 
какие же перед нами акты поведения: безусловнорефлекторные 
или условнорефлекторные. Поведение по своему внешнему выра- 
жению одно и то же; пути, лежащие в основе его формирования, 
различны. Акты поведения, которые могут формироваться при 
различном сочетании условных и безусловных рефлексов, име- 
ющие в то же время сходное внешнее выражение, не могут быть 
названы ни сложнобезусловными, ни условнорефлекторными. 
Мы называем такие акты поведения унитарными реак- 
циями поведения! (Крушинский, 1947, 1948). 

Вводя это понятие, мы подчеркиваем, что унитарные реак- 
ции поведения представляют собой единые, целостные 
акты поведения, в которых объединены, интегриро- 
ваны условные и безусловные рефлексы. При этом вся гамма 
сходных в своем выражении актов деятельности животных, 
каждый из которых формируется при различном сочетании ус- 
ловных и безусловных рефлексов, определяется общим термином. 
Этим самым, как мы думаем, устраняется затруднение в опреде- 
лении того уровня поведения, который терминами «условный» 
или «безусловный» рефлекс не может быть полностью охарактери- 
зован. 

Таким образом, первой характерной чертой выделенной нами 


* Унитарный — от латинского слова ипЦиз — объединяющий, единый, 
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единицы поведения является то, что, образуясь из сочетания 
условных и безусловных рефлексов, она в разных случаях может 
формироваться при совершенно различных соотношениях тех 
и других, сохраняя в то же время сходство внешнего выражения. 

Следующей характерной чертой унитарной реакции является 
ее направленность к выполнению определенного акта поведения, 
имеющего разные пути осуществления и в то же время определен- 
ный шаблон конечного исполнения. 

Собака, обладающая «пассивнооборонительной» реакцией, 
скрывающаяся от человека, хотя и выполняет данное действие 
по-разному, в зависимости от условий, в которых она находится 
(она может убежать, уплыть, забиться в угол ит. д.), тем не 
менее для ее поведения характерно конечное исполнение данной 
реакции — стремление скрыться от испугавшего ее объекта. 

Собака, обладающая «активнооборонительной» реакцией, бро- 
сающаяся на незнакомого человека, выполняет данное действие 
различно, также в зависимости от многих причин (степени вы- 
раженности самой реакции; тех условий, в которых она выпол- 
няется, поведения объекта нападения и т. д.), но ее поведение 
имеет определенный шаблон конечного исполнения — попытку 
укусить объект нападения. 

Собака, приносящая подноску или убитую дичь своему хо- 
зяину, хотя и выполняет данный акт поведения различно в за- 
висимости от ряда условий, тем не менее и в этом случае ее по- 
ведение имеет конечный шаблон: собака подносит предмет хо- 
зяину. 

Во всех указанных случаях перед нами единое, целостное 
поведение животного, направленное к достижению определен- 
ного приспособительного результата. 

Возникает вопрос, почему унитарные реакции поведения, 
формируясь на основе различного, не строго детерминирован- 
ного соотношения условных и безусловных рефлексов, могут 
иметь сходное внешнее выражение и, варьируя в зависимости 
от условий, в которых они протекают, тем не менее приводят 
к достижению одного и того же приспособительного результата. 
Причину этого мы видим в естественном отборе, который привел 
к формированию данных актов поведения. 

Нам кажется бесспорным положение, согласно которому в 
борьбе за существование имеет значение не то, как выполняется 
тот или другой акт поведения, а то, что он дает в конечном счете 
для выживания особи. Это является основной причиной того, 
что в эволюции в качестве элементов поведения сформировались 
реакции, направленные на исполнение определенных биологи- 
чески полезных актов. 

Являлись бы эти акты биологически полезными, если бы 
они имели строго определенный, твердо наследственно уста- 
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новленный шаблон своего выполнения от начала до конца? 
Безусловно, являлись бы. С такими реакциями поведения мы 
часто встречаемся, особенно у низших представителей животного 
царства. 

Однако в многообразных условиях внешней среды, очевидно, 
более полезны такие акты поведения, которые, имея сходный 
конечный шаблон своего исполнения, протекают тем не менее 
не по строго определенному пути, а «с учетом» обстановки, в ко- 
торой находится животное. Последнее достигается объедине- 
нием в единую реакцию безусловных и условных рефлексов. 

Безусловнорефлекторный компонент этой реакции отражает 

результат видового приспособления предшествующих поколений 
к тем условиям, в которых обитает данный вид; условнорефлек-. 
торный — придает этим реакциям «жизненную гибкость», бла- 
годаря которой животное может приспосабливаться к конкрет- 
ным условиям существования. 
_ Теснейшес переплетение влияния внешних факторов и наслед- 
ственных свойств организма, происходящее при формировании 
унитарных реакций поведения в результате интеграции условных 
и безусловных рефлексов, обусловливает то, что эти реакции 
оказываются высоко адаптированными единицами поведения, 
отвечающими как требованиям внешней среды, в которой живет 
животное, так и «историческому опыту» предшествующих по- 
колений. 

Заканчивая характеристику унитарных реакций поведения, 
отметим их основные отличия от рефлексов (как условных, 
так и безусловных). Эти отличия, согласно нашему мнению, за- 
ключаются в следующем. 

1. Рефлекс — простейшая интегрированная единица — дея- 
тельности нервной системы. Унитарная реакция — простейшая 
интегрированная единица поведения. 

2. Условный рефлекс — временная нервная связь, а без- 
условный — постоянная. Унитарная реакция — объединение 
временных и постоянных связей в единый акт поведения. 

3. Рефлекс выполняется шаблонно от начала до конца своего 
действия. Унитарная реакция поведения характеризуется только 
конечным шаблоном своего исполнения. 

4. Рефлексы (безусловные) могут осуществляться без участия. 
высших отделов нервной системы; унитарная реакцня, благодаря 
включению условнорефлекторных компонентов, осуществляется 
только при их участии. 

Таким образом, унитарную реакцию можно 
определить как целостный акт поведе- 
ния, формирующийся в результате ин- 
теграции условных и безусловных реф- 
лексов, соотношение которых не строго 
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фиксировано. Этот акт поведения на- 
правлен на выполнение одиночного при- 
способительного действия, которое при 
различных способах своего осуществле- 
ния имеет определенный шаблон конеч- 
ного исполнения. 

Определив унитарную реакцию как элементарную единицу 
поведения, в которой происходит интеграция условных и безус- 
ловных рефлексов, естественно допустить и следующую ступень 
интеграции. Мы считаем, что унитарные реакции интегрируются 
в категории поведения, которые можно обозначить как биоло- 
гические формы поведения. Под последними мы 
понимаем поведение, которое, будучи построено из отдельных 
унитарных реакций, обеспечивает основные жизненные отправ- 
ления организма. 

Соответственно с этим мы выделяем следующие, наиболее 
общие биологические формы поведения животных: 1) пищевую, 
2) обороннтельную, 3) половую, 4) форму поведения, связанную 
с заботой о потомстве (родительская), 5) форму поведения по- 
томства по отношению к родителям. Данные биологические формы 
поведения являются наиболее общими. Первые четыре присущи 
всем позвоночным животным и, очевидно, многим беспозвоноч- 
ным; пятая форма распространена меньше. 

Каждая биологическая форма поведения включает в себя 
ряд унитарных реакций. Так, например, оборонительная форма 
поведения строится из активно- и пассивнооборонительных 
реакций. Хотя каждая из этих реакций является самостоятель- 
ным актом поведения, комбинируясь, они образуют целостную, 
в своем выражении, оборонительную форму поведения (Кру- 
шинский, 1945). 

У представителей различных систематических групп, помимо 
вышеперечисленных наиболее общих форм поведения, встреча- 
ются еще другие специфические биологические формы поведения. 
У многих позвоночных животных имеется целый комплекс уни- 
тарных реакций, составляющих игровую форму поведення. У 
многих видов птиц существует совершенно специфическая форма 
поведения, построенная из целого комплекса разнообразных 
реакций и связанная с перелетом. У бобров наблюдается слож- 
ный комплекс реакций; его можно рассматривать как строитель- 
ную форму поведения. У собак встречаются различные формы 
охотничьего поведения, Которые настолько специализированы, 
что их нельзя рассматривать как пищевую форму поведения, 
с которой они связаны своим происхождением. 

Формы поведения могут строиться из сочетания различных 
унитарных реакций. Например, биологическая форма поведения, 
связанная с заботой о потомстве, конструируется из унитарных 
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реакций, направленных не только на непосредственную заботу 
о нем, но исвязанных с его защитой, строительством гнезд или 
рытьем нор ит. д. 

Перелетная (миграционная) форма поведения птиц констру- 
ируется из огромного комплекса разнообразных унитарных 
реакний. Сюда входят реакции поведения, направленные на 
соединение отдельных особей в стаи; миграция в определенном 
направлении и по определенным путям; расположение во время 
полета в специфическом порядке по отношению друг к другу; 
«охрана» отдельными особями всей стаи и т. д. 

Почти во все формы поведения в качестве непременного ком- 
понента входит ориентировочная реакция. 

Таким образом, различные биологические формы поведения 
могут иметь общие унитарные реакции, которые проявляются 
на фоне совершенно различного поведения животного. Для того 
чтобы отграничить биологические формы поведения от унитар- 
ных реакций, укажем на основные черты их отличия. 

1. Унитарная реакция — результат интеграции отдельных 
рефлексов. Биологическая форма поведения — результат инте- 
грации отдельных унитарных реакций. 

2. Унитарная реакция является одноактным поведением, 
направленным на выполнение определенного шаблонного приспо- 
собительного действия. Биологическая форма поведения — мно- 
гоактное поведение, нередко связанное с длительными фазами 
жизненного цикла животного. 

Таким образом, биологическая форма пове- 
дения может быть определена как мно- 
гоактное поведение, построенное из от- 
дельных унитарных реакций, связанное 
с обеспечением основных биологиче- 
ских потребностей организма. 

Цель настоящей главы — показать пути формирования уни- 
тарных реакций и биологических форм поведения. 

Из всех свойств организма, несомненно, наиболее изменчиво его 
поведение. Физиологические механизмы, лежащие в основе 
поведения, сформировались в результате длительной эво- 
люции, приспосабливая животное к многообразным изменениям 
внешней среды. Однако несмотря на огромное значение внешних 
факторов в формировании поведения все же врожденный, безу- 
словнорефлекторный фонд поведения является той базой, на 
которой под влиянием внешних воздействий формируется пове- 
дение животного. Поэтому при рассмотрении соотношения врож- 
денных и индивидуальноприобретенных компонентов поведения 
(несомненно, одного из важнейших вопросов физиологии высшей 
нервной деятельности) большое значение имеет изучение степени 
врожденности тех или других актов поведения. Только изучив 
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степень наследственной обусловленности определенных актов 
поведения, можно перейти к изучению их изменяемости под влия- 
нием определенных внешних воздействий. Это и побудило 
И. П. Павлова организовать в Колтушах первую в мире лабора- 
торию по изучению роли наследственности в формировании выс- 
шей нервной деятельности. 

Имеется ряд работ по изучению роли наследственности в фор- 
мировании поведения, однако они не имеют характера система- 
тического изучения данного вопроса. Интересно, что эти работы 
почти не используют в большинстве сводок и монографий по 
поведению. С нашей точки зрения, это объясняется тем, что воп- 
росами наследования поведения занимаются в основном исследо- 
ватели, не изучающие непосредственно проблем поведения, по- 
этому они не связывали материал по наследованию свойств по- 
ведения с проблемами поведения, ограничиваясь лишь конста- 
тацией самого факта наследования. 

Существующий фактический материал по изучению наследо- 
вания поведения можно разделить на две основные группы: 
1) материал по наследованию специфических актов поведения: 
2) по наследованию общих свойств нервной деятельности, опре- 
деляющих особенности выработки индивидуальноприобретенных 
навыков. 

Рассмотрим роль наследственности в формировании актов 
поведения, относящихся к первой группе, и прежде всего — 
оборонительных актов поведения у крыс и мышей, на которых 
начались работы по изучению генетики поведения. 

Иеркс (В. УегКез, 1913) изучал наследование комплекса злоб- 
ности, дикости и пугливости у крыс. Автор приходит к выводу, 
что этот комплекс, свойственный диким крысам, является на- 
следственным признаком. 

Кобурн (С. СоЪигп, 1922) исследовал наследование пугли- 
вости и дикости у мышей, скрещивая диких мышей с лаборатор- 
ными. Располагая большим материалом (1300 особей), он пришел 
к выводу о закономерном наследовании дикости и пугливости 
у этих животных. Автор считает, что указанные свойства мышей 
определяются не одним, а несколькими наследственными фак- 
торами. 

Даусен (\. Рахзоп, 1932) также изучал наследование дикости 
у мышей. На большом материале (3376 животных), применяя 
точную, объективную методику определения быстроты убегания 
при испуге, он показал, что пугливость наследуется у мышей 
как доминантный признак. 

Бауер (Е. 7. Вацег, 1956) изучил реакцию агрессии двух ли- 
ний инбридированных мышей (С57В1/19 и ВАГ.В/‹). Оказалось, 
что обе линии существенно отличаются друг от друга по коли- 
честву драк, которые возникают между самцами. Изолированные 
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условия воспитания не оказывали существенного влияния на 
число возникающих драк. Однако самцы обеих линий проявляли 
болыную агрессию по отношению к самцам тех линий, с кото- 
рыми они не содержались вместе. 

К этой же категории исследований могут быть отнесены ра- 
боты М. П. Садовниковой-Кольцовой {1925, 1928, 1981). Поста- 
вив задачу исследовать наследование свойств поведения, автор 
проводил селекцию крыс по обучаемости в лабиринте (Хамптон 
Курт). Инбридинг на большую и меньшую быстроту обучаемости 
позволил вывести две линии крыс. Разница индексов быстроты 
обучаемости (логарифм времени, затраченного на 10 опытов) 
обеих линий статистически оказалась вполне достоверной. Эти 
данные указывают на генотипически обусловленное различие 
в обучаемости обеих линий крыс. Однако, анализируя причину 
длительного обучения линии медленно обучающихся крыс, автор 
предположил, что это можно объяснить значительной пугливо- 
стью особей данного семейства, а не медленностью выработки 
у них условных рефлексов. 

Для ответа на поставленный вопрос была проведена работа 
по обучению представителей обоих семейств в стоновском ап- 
парате. Характерной особенностью этого аппарата является 
то, что по мере прохождения пути животное подгоняется захло- 
пыванием за ним ряда дверей. Подсчитывалось число делаемых 
крысой ошибок за каждые 10 опытов. Таким образом, обучение 
крыс в указанном аппарате производилось на основе двух реф- 
лексов: пищевого и оборонительного. Оказалось, что кривая 
обучения в стоновском аппарате для обеих линий крыс тожде- 
ственна. На основании этих данных автор приходит к выводу, 
что причиной различия в быстроте обучения двух отобранных 
линий крыс является не различие в способности к выработке 
условных рефлексов, а различие в оборонительном рефлексе. 

Таким образом, описанные работы впервые совершенно ясно 
показали, что в формировании таких свойств поведения, как обо- 
ронительные реакции, наследственные факторы играют весьма 
большую роль. 

Работы, проведенные на других животных, подтвердили дан- 
ные, полученные на мышах и крысах. Причем констатируя роль 
наследственности, большинство авторов указывает, что изучае- 
мые свойства поведения в своем проявлении и выражеини зависят 
от условий жизни животного. 

Хемфри и Уорнер (Е. НитрЬгеу ап Г.. \огпег, 1934) прихо- 
дят к выводу, что оборонительное поведение у собак — наслед- 
ственный признак. Боязнь сильных тактильных раздражителей 
и боязнь сильных резких звуков — самостоятельные наследствен- 
ные признаки. Однако в своем проявлении и выражении они за- 
висят от условий предшествующей жизни собаки. 
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Уитней (Г. \УПЁпеу, 1947) указывает, что разные породы 
собак чрезвычайно различно реагируют на стандартное болевое 
раздражение. Автор на большом материале исследовал реакцию 
щенят различных пород на стандартную инъекцию противочум- 
ной сыворотки. Оказалось, что шенки одних пород (например, 
булльтерьеров) очень слабо реагируют на производимую инъек- 
пию; щенки других пород (коккер-спаниели) бурно реагируют 
пассивнооборонительной реакцией на производимую инъекцию. 

Интересные данные получены на гибридах волков с соба- 
ками Стефаниц (М. З{ерпапИ2, 1932) указывает, что метисы меж- 
ду собаками и волками, как правило, оказываются трусливыми. 
Шмид (2. Зсвпиа, 1940), также описавший поведение гибридов 
волков с собаками, указывает на проявление у этих животных 
пугливости и боязни новых предметов. Во втором поколении 
произошло ясное расщепление по указанным признакам по- 
ведения. Хемфри и Уорнер сообщают о попытке дрессировать 
гибридов волков с собаками. Дрессировка продвигалась успешно 
до тех пор, пока животные находились на привязи, но как только 
они попадали на свободу, их невозможно было заставить пови- 
новаться. Адамец (1930) указывает, что склонность к одичанию, 
которую можно поставить в известную связь с пассивнооборо- 
нительной реакцией, наиболее характерна, по наблюдениям ов- 
певодов Патагонии, для гибридов овчарок с волками. 

Уитней (\/|Ипеу, 1929, 1947) исследовал наследование гона 
({гай! Багк!п5) у гончих собак. В результате скрещивания гончих 
собак, всегда гоняющих зверя с лаем, с породами собак, не лаю- 
щих на следу зверя, в первом поколении рождались лающие на 
следу зверя собаки. Во втором поколении наблюдалось расщепле- 
ние на лающих и не лающих на следу зверя собак. 

В то время как все блюдгаунды, как правило, лают на следу 
зверя, только редкие особи подают голос на следу человека. 
Уитней допускает возможность наследования этой редкой осо- 
бенности как доминантного признака. Так, автором от блюдгаунда, 
лающего на следу человека, был получен помет, в котором из 
7 собак 3 лаяли на следу человека, а 4 не лаяли. 

Несмотря на доминантное наследование способности подавать 
голос на следу зверя, интонация голоса, характерная для гончих 
(обычно низкий, чистый и мелодичный голос), не наследуется 
гибридами, происшедшими от скрещивания гончих собак с не- 
гончими. Уитней указывает, что происходящее во втором поко- 
лении расщепление не говорит о простом наследовании данного 
свойства. 

Мархлевский (7. МагсШехзку, 1930) и Уитней (Г.. \/ВИпеу, 
1932, 1947) указывают, что манера разыскивать дичь с поднятой 
вверх головой (так называемым верхним чутьем) является доми- 
нантным (по Мархлевскому) или неполностью доминантным (по 
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Уитнею) свойством. Гибриды, получаемые от скрещивания гон- 
чих собак, разыскивающих зверя по следу (и потому с головой, 
опущенной вниз), с подружейными (разыскивающими дичь при 
номощи запахов, распространяющихся по воздуху, а поэтому 
державших голову вверх), держат в основном голову вверх, 
однако для разыскания дичи используют иногда и запах следа. 

Манера молодых немецких легавых преследовать добычу с 
подлаиванием, наподобие гончих, по данным Мархлевского, 
является рецессивной по отношению к «молчаливому» способу 
охоты, который характерен для пойнтеров. 

По данным Уитнея, инстинкт охоты на птицу у легавых собак 
доминирует над его отсутствием у гончих и других пород. На 
склонность легавых собак делать стойку, т. е. останавливаться 
перед дичью, обратил внимание еще Дарвин. Говоря о возник- 
новении этой особенности поведения, он указал, что если появи- 
лись собаки, останавливающиеся на некоторый момент перед бро- 
ском на добычу, то систематический отбор и соответствующее обу- 
чеиие могут усилить это свойство. 

Мархлевский, изучая наследование данного свойства, пришел 
к выводу, что резко выраженная способность к стойке пойнтеров 
частично доминирует над менее длительной и твердой стойкой 
немецких легавых. Этот автор указывает, что так называемое 
«секундирование» (БасКпа), выражающееся в том, что собака 
делает стойку не только по запаху дичи, но и при виде другой 
собаки, стоящей на стойке, по-разному выражено в разных ли- 
ниях охотничьих собак. 

Известно, что различные породы собак по-разному относятся 
к воде. Такие породы собак, как ньюфаундленды, спаниели, 
известны своим стремлением залезать в воду и плавать. По дан- 
ным Уитнея (\УПИпеу, 1947), эта особенность поведения домини- 
рует при скрещивании спаниелей и ньюфаундлендов с породами 
собак, не имеющих выраженной склонности к воде. 

Уитней собрал также болышой материал по иаследованию 
своеобразной особенности собак выражать свое ощущение «ра- 
дости». Некоторые собаки при ласке их человеком своеобразно 
оскаливают зубы, высоко поднимая губы. Автор указывает, что 
эта особенность поведения выражается только по отношению к 
людям и он никогда не наблюдал ее проявление у собак по от- 
ношению к собакам. Уитней проследил наследование указанной 
особенности поведения и пришел к выводу, Что она наследуется 
в качестве доминантного признака, однако автор указывает, что 
выражение данной реакции зависит и от индивидуального опыта 
собаки. 

Жилер и Тримбле (С. Кееег а. Н. Тгипе, 1940) исследовали 
случай наследования весьма своеобразного свойства поведения 
далматских собак. Более чем в течение столетия в английских 
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поместьях далматские или «экипажные» собаки селекционирова- 
лись на легкую обучаемость бежать подэкипажем. В результате 
селекции современные далматские собаки чрезвычайно легко обу- 
чаются бежать под экипажем. Однако существует индивидуальное 
различие в положении, занимаемом собакой под экипажем: одни 
собаки бегут у передних колес экипажа, почти около задних ног 
лошадей; другие — около задних колес. Авторы приходят к вы- 
воду, что занимаемое собакой положение в какой-то степени также 
обусловливается наследственностью. 

Работы, проведенные на других животных, в частности на 
птицах, подтвердили ведущую роль наследственности в формиро- 
вании некоторых свойств поведения, например оборонительных 
реакций. 

Филипс (Г. РАИИрз, 1912), скрещивая различные породы 
уток, пришел к выводу, что пугливость у них обусловливается 
генотипом, хотя значительное влияние оказывают также условия 
содержания. 

Леопольд ($. [еоро!4, 1944) поставил перед собой задачу 
изучить наследственное различие между дикими и домашними 
индейками. Он исследовал диких, домашних индеек и гибридные 
популяции. Последние представляют собой свободно живущую 
в районах Миссури популяцию, полученную в результате скре- 
щивания диких индюков с домашними индейками. Проведенные 
работы показали, что в поведении между дикой и гибридной попу- 
ляциями имеется ряд различий. Дикие индейки образуют более 
мелкие стаи, чем гибриды, дикие индюки, как правило, отделя- 
ются от самок и молодых; в гибридной популяции такого разделе- 
нияне наблюдается. Существуют также явные различия и в сроках 
токования. Характерной особенностью диких индеек является 
их способность обнаруживать опасность. Обнаружив на большом 
расстоянии приближающегося врага, особи дикой популяции 
сейчас же улетают; особи гибридной популяции подпускают 
близко к себе пришельца и отлетают от него на небольшое расстоя- 
ние. Поведение выводков диких и гибридных индеек весьма раз- 
лично. У птенцов диких индеек резко выражена тенденция к «за- 
таиванию», у гибридов и домашних индеек эта реакция заметно 
ослаблена. Автор определяет «дикость» как наследственное свой- 
ство, позволяющее как отдельным особям, так и всей популяции 
адаптироваться к естественным условиям существования. 

Р. А. Мазинг (1943) проводила на дрозофиле работу по изу- 
чению наследования фотореакции. Исследование показало, что 
нормальные мухи обладают положительной фотореакцией. У ли- 
иии белоглазых мух фотореакция понижена; данная особенность 
поведения является рецессивной по отношению к реакции крас- 
ноглазых мух. Мухи с редуцированными глазами обладают по- 
ложительной, хотя и несколько замедленной, реакцией. Поло- 


2* 19 


жительная фотореакция отсутствовала у мух с редуцированными 
крыльями (уезН1а!, дитру), что является рецессивным свой» 
ством по отношению к положительной реакции нормальных мух. 

В других работах Мазинг (1945, 1946) показала, что избира- 
тельная способность мух к яйцекладке на определенной питатель- 
ной среде обусловливается в какой-то степени наследственными 
факторами. Отбором удалось выделить линии мух, откладыва- 
ющих яйца по преимуществу или на сахарной, или на несахарной 
среде. 

Рассмотренная группа наследственно обусловленных особен- 
ностей поведения и наклонностей к обучению определенным ак- 
там поведения представляет значительный интерес. Приведенные 
данные иллюстрируют возможность относительно простой наслед- 
ственной обусловленности сложных в своем выражении актов 
поведения животных. 

Оборонительные реакции собак весьма удобны для исследо- 
вания роли наследственности в формировании поведения. Эти 
реакции поведения, часто встречающиеся у собак некоторых 
пород, имеют достаточно четкую и постоянную картину своего 
выражения и доступны количественному учету. 

Оборонительное поведение животных выражается в двух 
формах: пассивно- и активнооборонительной. 

Пассивнооборонительная реакция проявляется 
в боязни различных раздражителей и особенно, как указывал 
И. П. Павлов, в боязни новых раздражителей. Особенно большую 
и постоянную боязнь проявляют собаки по отношению к незна* 
комому для них человеку. Многие собаки, как показали наши 
наблюдения, не проявляющие пассивнооборонительной реакции 
по отношению к таким сильным раздражителям, как стрельба 
и взрывы, проявляют достаточно ясно выраженную пассивно- 
оборонительную реакцию по отношению к незнакомым людям. 

Активнооборонительная реакция, или, как ее 
называл И. П. Павлов, сторожевой рефлекс, наиболее ярко про- 
является также по отношению к незнакомым для собаки людям. 

Исходя из этого, мы оценивали наличие и степень выражения 
как пассивно-, так и активнооборонительных реакций только по 
отношению к новому для собаки человеку. Была разработана 
методика количественной оценки каждой из оборонительных 
реакций (Крушинский, 1944, 1947). Согласно этой методике, 
пассивнооборонительная реакция оценивалась по семибалльной 
шкале: 7Т°’— полное отсутствие пассивнооборонительной реак- 
ции, Г'—Т* — возрастающие степени выражения этой реакции. 

У сббаки пассивнооборонительная реакция в наиболее выра- 
женном виде проявляется нередко в годовалом возрасте, а иногда 
даже и позднее. У взрослой собаки оборонительное поведение 
является константным, сохраняя в течение ряда лет (при одина- 
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ковых условиях содержания) сходную форму выражения. Коэф- 
фициент корреляции между двумя определениями, сделанными 
с промежутками в 1—2 года, оказался равным --0,87-1-0,04. 

Активнооборонительная реакция у собак выражается в двух 
формах. Одна проявляется в виде облаивания незнакомого чело- 
века, однако без попыток укусить его; другая — с попыткой уку- 
сить. И, наконец, у собаки может полностью отсутствовать актив- 
нооборонительная реакция поведения по отношению к человеку. 


Дэзи Эду Кэт 


Рис. 1. Наследование пассивнооборонительной реакции у собак. 
Черным обозначено наличие пассивнооборонительной реакции; штрихом — 
активнооборонительной; черным и штрихом — одновременное наличие активно- 
и пассивиооборонительной реакции; белым — отсутствие активно- и пассивно- 

оборонительных реакций 


Поэтому все собаки по их активнооборонительной реакции долж- 
ны быть разделены на три группы: 

1. Собаки без активнооборонительной реакции вообще (обоз- 
начаемые ЗО — злобность отсутствует). 

2. Собаки, облаивающие незнакомого человека, но без хватки 
(ЗЛ — злобные — лающие). 

3. Собаки с хваткой (ЗХ. — злобные с хваткой). 

Две последние группы по степени выражения данного приз- 
нака делятся на три подгруппы: З.Л 2. 3; ЗХ\ 2, 3. 

Последующее определение степени выражения активнооборо- 
нительной реакции в течение ряда лет показало хорошее совпа- 
дение результатов отдельных оценок. Коэффициент корреляции 
равен -0,79--0,04. 

В тех случаях, когда нужно было зафиксировать картину 
проявления активнооборонительной реакции, мы производили 
запись на кимограмме сокращений при лае резинового баллона, 
помещаемого под нижнюю челюсть собаки. 

С целью выяснения роли наследственности в формировании 
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пассивнооборонительной реакции нами была проведена работа 
на двух группах собак (Крушинский, 1938, 1947). 

В первую группу вошли 224 собаки, главным образом не- 
мецкие (восточноевропейские) овчарки и эрдельтерьеры, полу- 
ченные от различных скрещиваний. Собаки этой группы воспи- 
тывались в разнообразных условиях — у частных лиц и в различ- 
ных ведомственных питомниках. 


Примо Кэт 


В сама Г] самец 


Рис. 2. Наследование пассивнооборонительной реакцин у собак. 
(Обозначение см. к рис. 1) 


Вторая группа состояла из 89 собак (в основном беспородные), 
полученных от скрещивания собак питомника Института физио- 
логии. Все собаки этой группы были воспитаны в одних и тех 
же условиях в питомнике Института в Колтушах. 

При обработке материала все собаки были разделены условно 
на две альтернативные группы: с наличием и отсутствием пассив- 
нооборонительной реакции. 

Данные о пассивнооборонительной реакции, приведенные в 
родословных, представлены для собак { группы по такому же 
принципу альтернативного разделения, как и в таблицах, т. е. 
все собаки были разделены на особей с пассивно- и без пассив» 
нооборонительной реакции. Данные о пассивнооборонительной 
реакции собак 1 группы приведены в родословных таблицах 
с количественной оценкой степени ее выражения у каждой особи. 
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Фактический материал по наследованию пассивнооборон 1. 
тельной реакции у собак Г группы приведен в табл. 1 и родослов 


ных (рис. 1,2). 
Таблица 1 


Наследование пассивиооборонительной реакции 
у собак Г группы 


Число потомков 


„ | с пассивно- | без пассив- 
Поведение родителей | оборони- | нооборони- 


тельной | тельной ыы 
реакцией реакции 
Оба с пассивнооборо- 
нительной реакцией 45 4 49 
Один из родителей с 
пассивнооборони- 
тельной реакцией, 
другой без нее. .. 61 53 И 
Оба без пассивнообо- 
ронительной  реак- 
ИИ а нана 9 52 61 


Данные по наследованию пассивнооборонительной реакции 
во П группе исследованных нами собак сведены в табл. 2 и родо- 
словные (рис. 3, 4). 

Таблица 2 


Наследование пассивиооборонительной реакции у собак 
|! группы (собаки питомиика Ин-та физиологии 
им. акад. И. П. Павлова) 


Число потомков 


„ |с пассивно- | без пассив- 
Поведение родителей | обороин- нооборо- 


тельной нительиой вето 
реакцией реакции 
Оба с пассивнооборо- 
иительной реакцией 29 1 30 
Один из родителей с 
пассивиооборони- 
тельной реакцией, 
другой без нее. .. 34 6 40 
Оба без пассивнообо- 
роиительной  реак- 
ЦИИ, еее. 5 14 19 
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Рис. 8. Наследование пассивнооборонительной реакции у собак (сем. № 2), 
воспитанных в питомнике Института физиологии им. И. П. Павлова. 
Цифры обозначают проявление и степень выражения пассивнооборони- 
тельной реакции: 0 — отсутствие реакции; -—6 — возрастающая степень 
выражения  пассивнооборонительной реакции; пассивнооборонительная 
реакция Дедди и Гектора не были оценены самим автором 
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Рис. 4. Наслелование пассивнооборонительной реакции у собак (сем. № 1), 
воспитанных в питомнике Института физиологии им. И. П. Павлова. (Обо- 
значения см. к рис. 3) 


Данные таблиц и родословных указывают на значение гено- 
типа в формировании пассивнооборонительной реакции у собак 
обеих групп. Подавляющее большинство потомков с пассивно- 
оборонительной реакцией было получено в тех случаях, когда 
оба родителя обладали пассивнооборонительной реакцией. И, 
наоборот, большинство нетрусливых потомков было получено 
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от скрещивания собак, не обладающих данной реакцией пове- 
дения. 

При сравнении пассивнооборонительной реакции собак 1 
и П групп видно, что во П группе во всех комбинациях скрещи- 
ваний обнаружено больше трусливых потомков, чем в соответ- 
ствующих скрещиваниях в [Г группе. Последнее объясняется тем, 
что все собаки П группы были воспитаны в условиях отиоситель- 
ной изоляции (питомник), в то время как значительное количе- 
ство особей в Г группе воспитано в условиях свободы (у частиых 
лиц). 

Однако несмотря на изолированное воспитание собак П груп- 
пы в отдельных семействах собак этой группы, например семей- 
ство № 1, большинство особей не обладало пассивнооборонитель- 
ной реакцией или она была очень слабо выражена. 

Подводя итог приведенным материалам по наследованию 
пассивнооборонительной реакции у собак, можно сделать вывод, 
что врожденные компоненты, безусловно, играют существеиную 
роль в формировании данной реакции поведения. Однако разная 
частота и степень проявления пассивнооборонительной реакции 
У собак, воспитаиных в разных условиях, указывает и на роль 
условий воспитания в формировании пассивнооборонительной 
реакции собак. 

В 1944 г. была напечатана работа Торна (Е. Тпогпе, 1944), 
указавшая также иа зиачение генотипа в формировании пассив- 
нооборонительной реакции. Генетический анализ, проведенный 
на группе из 178 собак, показал, что из 82 трусливых особей 43 
были потомки очень трусливой суки французской гончей (бас- 
сет). Автор приходит к выводу, что трусость у собак насле- 
дуется как доминантный признак, не меняющийся в результате 


Таблица 3 
Наследование активнооборонительной реакции у собак 


Число потомков 


с активио- | без актив- 

Поведение родителей | оборони- | нооборони- 
тельной тельной 

реакцией реакцин 


всего 


Оба с активнооборони- 

тельной реакцней . 21 2 23 
Одни с активнооборо- 

нительной реакцией, 


другой без иее .. 42 28 70 
Оба без активнооборо- 
иительной реакции 0 28 28 
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индивидуального опыта собаки. Ниже будет приведен материал, 
который иллюстрирует ошибочность взгляда Торна, отрицающего 
роль среды в формировании данного акта поведения. 

Наш материал показывает, что пассивнооборонительная реак- 
ция, несмотря на свою обусловленность генотипическими фак- 
торами, в чрезвычайно большой степени зависит от условий вос- 
питания собаки. 


Дичисе /ера Альма Саския 


Рис. 5. Наследование активнооборонительной реакции у собак. 
Штрихом обозначено наличие активнооборонительной реакции; 
белым — отсутствие 


Наследование активнооборонительной реакции изучено нами 
(Крушинский, 1938) на 121 потомке, полученном от различных 
скрещиваний собак, принадлежащих частным лицам и ведом- 
ственным питомникам (главным образом немецкие овчарки и 
эрдельтерьеры). Показателем активнооборонительной реакции 
служило наличие или отсутствие у собаки «хватки», т. е. попытки 
укусить незнакомого человека. В приводимом ниже генетическом 
материале активнооборонительными обозначаются собаки с 
наличием хватки. 

В табл. 3 и на рис. 5 приведены полученные нами данные по 
наследованию активнооборонительной реакции. 

Как видно из табл. 3, при скрещивании злобных собак подав- 
яяющее большинство потомков (21 из 23) обладали так же, как 
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и их родители, активнооборонительной реакцией. Потомки, по- 
лученные от скрещиваний, в которых один из родителей обладал 
активнооборонительной реакцией, а у другого она отсутствовала, 
оказались как с активнооборонительной реакцией, так и без 
нее. Все потомство, полученное от скрещивания родителей, не 
обладавших активнооборонительной реакцией, не проявляло 
этой реакции. 

Из приведенного материала видно, что в формировании ак- 
тивнооборонительной реакции значительную роль играют врож- 
денные компоненты поведения. Резюмируя весь вышеприведенный 
литературный и экспериментальный материал, можно сделать 
вывод, что врожденные компоненты играют существенную роль 
в формировании различных актов поведения животных. В одних 
случаях они играют ведущую роль, в других — создают лишь 
определенную «наклонность» к чрезвычайно легкому формирова- 
нию специфических актов поведения под ведущим влиянием ин- 
дивидуального опыта. Врожденные компоненты поведения, не- 
сомненно, также обусловливают индивидуальные различия в 
ходе выработки условных рефлексов. Все это указывает на зна- 
чительную роль наследственности в формировании как специфи- 
ческих, так и общих черт поведения животных. 

Однако несмотря на значительную роль врожденных компо- 
нентов в формировании поведения животных, последнее, несом- 
ненно, в огромной степени определяется индивидуальноприоб- 
ретенным опытом, всей той многообразной обстановкой, в которой 
живет и воспитывается животное. Таким образом, в актах пове- 
дения животного тесно переплетаются, взаимодействуют врожден- 
ные и индивидуальноприобретенные компоненты. 

Как указывал И. П. Павлов (1938), «образ поведения человека 
и животного обусловлен не только прирожденными свойствами 
нервной системы, но и теми влияниями, которые падали и постоян- 
но падают на организм во время его индивидуального существо- 
вания, т. е зависит от постоянного воспитания или обучения в 
самом широком смысле этих слов»'. Далее Павлов указывал на 
необходимость тщательного изучения влияния на животное всех 
тех многообразных условий, в которых оно воспитывается и жи- 
вет. Такое изучение даст возможность выявить как замаскиро- 
ванные врожденные черты поведения, Так и индивидуальнопри- 
обретенные. Поэтому по инициативе Павлова, его сотрудниками — 
С. Н. Выржиковским и Ф. П. Майоровым (1933) было предпринято 
изучение влияния различных условий воспитания на поведение 
собак. 

Указанной работе предшествовало исследование И. С. Розен- 
таля (1930), который, наблюдая за развитием щенков, установил, 


+ И. П. Павлов. Двадцатилетний опыт объективного изучения высшей 
нервной деятельностн (поведения) жнвотных. Бномедгнз, М.—Л., 1938, стр. 653. 
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что при первом их соприкосновении с новыми раздражителями 
проявляется пассивнооборонительная реакция. Однако по мере 
знакомства с новой обстановкой эта реакция постепенно затор- 
маживается. 

Исходя из наблюдений Розенталя, Выржиковский и Майо- 
ров провели специальную работу по изолированному воспита- 
нию щенков. Щенки двух пометов были разделены на две группы. 
Одну группу выращивали в изолированных от окружающего 
мира условиях, другую — на свободе. В результате такого вос- 
питания поведение собак обеих групп резко различалось. Собаки, 
воспитывавшиеся на свободе, не проявляли пассивнооборонитель- 
ной реакции, и, наоборот, собаки, воспитывавшиеся в изолирован- 
ных условиях, проявляли ее в резко выраженной степени. 

Проведенная работа явилась яркой иллюстрацией той огром- 
ной роли, какую играют условия воспитания в формировании 
поведения животного. 

Работа Выржиковского и Майорова осветила важную сторону 
проблемы о взаимоотношении врожденного и индивидуально- 
приобретенного компонента в формировании поведения. Частью 
этой общей проблемы является вопрос об изменяемости инстин- 
ктивной деятельности животных под влиянием индивидуально- 
приобретенного опыта. Хотя этот вопрос поднят уже давно, он 
не разрешен и до настоящего времени, причем разные авторы 
высказывают диаметрально противоположные мнения. 

Согласно взглядам одних авторов, врожденное, инстинктив- 
ное поведение под влиянием индивидуального опыта не изменя- 
ется. 

Четкое высказывание по этому вопросу мы встречаем у 
В, Вагнера (1913, 1925). «Из приведенных фактов,— пишет он,/— 
а их число можно было бы увеличить по желанию, само собой 
еледует, что инстинкты путем индивидуального приспособления 
к новым условиям жизни не изменяются» (Вагнер, 1913). Изме- 
нения же винстинктивном поведении, наблюдаемые у диких жи- 
вотных в неволе, он рассматривает как патологические случаи, 
уподобляя их изменениям, происходящим в поведении, например, 
после кастрации. 

За последние десятилетия за рубежом развилось так назы- 
ваемое этологическое ' направление в изучении поведения живот- 
ных, представители которого отрицают изменяемость инстинктов 
под влиянием индивидуального опыта животного: 

Это направление берет свое начало от Вайтмана (\ИЦтап, 
1898), рассматривавшего инстинкты как врожденные реакции, 
которые настолько константны и характерны для каждого вида, 
что подобно морфологическим структурам (органам) могут иметь 
Таксономическое значение. 


1 От греческого слова е{10$ — характер. 
29 


К сходному взгляду приходит Хайнрот (О. Нешго!, 1918, 
1938). Вослитывая только что вылупившихся птенцов многочис- 
ленных видов птиц в изоляции от взрослых особей того же вида, 
он показал, что такие инстинктивные движения, как чистка 
перьев, отряхивание, почесывание, птенцы выполняют без пред- 
варительного опыта, по стереотипу, специфическому для данного 
вида. Если же какой-либо врожденный инстинктивный акт пове- 
дения не характерен для птицы данного вида, то она не может 
ему научиться. Например, говоря о схватывании лапой пищи, 
Хейнрот утверждает, что виды, которым такая хватка не свой- 
ственна с самого рождения, не могут ей научиться. 

Лоренц (К. Гогепрх, 1935, 1937, 1937а, 1939, 1950, 1956) широко 
развил начатое Вайтманом и Хейнротом направление в изучении 
поведения. Он также говорит о чрезвычайной константности ин- 
стинктов, называет их «наследственными координациями, или 
эндогенными движениями». Лоренц указывает, что у некоторых 
таксономических групп животных наиболее характерными видо- 
выми признаками являются определенные инстинктивные дви- 
жения. Так, например, ни один морфологический признак не 
характеризует так ярко семейство голубей, как «сосущие» дви- 
жения во время питья. 

Наиболее характерными свойствами инстинктивных актов 
Лоренц считает следующие. Во-первых, их изменяемость чрез- 
вычайно мала, значительно меныше, чем таковая морфологических 
структур организма. Во-вторых, те инстинктивные акты, которые 
обнаруживают болышое постоянство в филогенезе, формируются 
В онтогенезе независимо от индивидуального опыта животного. 
В-третьих, инстинктивные движения имеют тенденцию к спон- 
танному проявлению даже в отсутствии специфических внешних 
раздражителей. Это проявление инстинктивных движений «вхо- 
лостую» (1еегаитеаК#оп) происходит в результате накопления 
в нервных центрах специфической энергии действия (асЙйоп 
зресмШс! епегёу), которая дренажирует по эфферентным путям 
и приводит к проявлению определенных инстинктивных движений. 
Однако для проявления инстинктивных актов, по мнению Ло- 
ренца, в большинстве случаев необходимо действие определенных 
строго специфических внешних раздражителей. 

Зависимость проявления врожденных реакций от строго спе- 
цифических раздражителей привела Лоренца к заключению о су- 
ществовании системы специальных врожденных освобождающих 
нервных механизмов (4а5 апоеБогепе аиз16зеп4е нета), которые 
ответственны за проявление реакции в ответ на определенные 
строго специфические внешние раздражители. 

Рассматривая инстинктивные акты в качестве константных 
«органоподобных» признаков, Лоренц перенес понятия экспери- 
ментальной эмбриологии в область изучения закономерностей фор- 
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мирования инстинктивных актов. Подобно тому, как при раз- 
витии морфологических закладок имеются определенные чув- 
ствительные периоды, в течение которых закладка одного органа 
может индуцировать образование другого, имеются и определен- 
ные чувствительные периоды при формировании актов поведения, 
когда они еще не детерминированы и могут быть изменены под 
влиянием внешних воздействий. В этот определенный для фор- 
мирования каждого инстинктивного акта период происходит 
его детерминирование, после чего он уже не изменяется в течение 
жизни. Лоренц ограничивает возможность влияния внешних 
условий на формирование нервных механизмов, лежащих в ос- 
нове инстинктивных актов, лишь определенными, порой весьма 
короткими, периодами в жизни особи. 

Тинберген (№. Тшфегееп, 1950; 1955), проводя исследования 
по изучению поведения в близком с Лоренцом направлении, рас- 
ширил представления о нервном механизме, лежащем в основе 
инстинктивного поведения. Он считает, что в осуществлении 
инстинктов ведущую роль играет функциональная активность 
различных нервных центров, находящихся в определенном 
нерархическом соподчинении. Внешние раздражители, вызываю- 
щие проявление инстинктивного поведения, оказывают влияние 
не по рефлекторному принципу (хотя рефлекторные ответы и мо- 
гут быть вовлечены в этот процесс), а лишь открывают «блоки», 
препятствующие свободному прохождению импульсов от нерв- 
ных центров, находящихся в состоянии готовности к разрядке. 

Таким образом, взгляды Лоренца и Тинбергена переносят 
проблему взаимоотнсшения внешнего и внутреннего в вопросе 
формирования инстинктивного поведения за пределы рефлектор- 
ного принципа деятельности нервной системы. Ведущее значе- 
ние в осуществлении этой формы поведения признается за внут- 
ренней врожденной функциональной активностью нервных цент- 
ров. Внешним же факторам отводится второстепенное место в осу- 
ществлении инстинктов, которые могут проявляться и без спе- 
цифического внешнего раздражителя. 

В другой форме вопрос об изменяемости инстинктов под 
влиянием индивидуального опыта был поставлен Ллойдом Мор- 
ганом (1899) в его книге «Привычка и инстинкт». Тщательно от- 
граничивая все унаследованное, инстинктивное от индивидуаль- 
ноприобретенного, он в то же время указывал на постоянное пе- 
реплетение того и другого в жизни животного. Инстинктивные 
действия в результате индивидуального опыта могут видоизме- 
няться, образуя комплексы поведения, которые им названы 
инстинктивными привычками». 

Разбирая, например, изменение поведения соколов, дресси- 
рующихся для охоты, Морган приходит к выводу, что индиви- 
дуальноприобретенный опыт животного тесно связан с врожден- 
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ным инстинктивным поведением. Согласно его мнению, насле- 
дуются не только инстинкты, но и способность к усвоению опре- 
деленного индивидуальноприобретенного опыта. Указывая на 
то, что скандинавских кречетов трудно хорошо выдрессировать, 
а кобчиков вообще не удается, Морган заключает: «Они не насле* 
дуют способности усваивать дрессировку. Поэтому нетолько то, 
что мы называем «унаследованным», зависит от наследственности, 
но и то, что считается «приобретенным», во всяком случае ограни- 
чивается наследственностью» (стр. 20). Таким образом, Л. Мор- 
ган допускает влияние индивидуального опыта на врожденное 
инстинктивное поведение и признает наличие непрерывных пере- 
ходов от инстинктов к привычкам. 

В. М. Бехтерев (1928) также указывал на изменяемость ин- 
стинктов под влиянием индивидуального опыта. По его мнению, 
инстинкты являются как бы средним звеном между условными 
(сочетательными) и безусловными рефлексами. 

Ю. А. Васильев (1941), подчеркивая роль гуморальных фак- 
торов в проявлении инстинктов, указывал на то, что чисто ин- 
стинктивный акт поведения может быть получен только в первый 
раз в жизни, а затем в него неизбежно включается целый ряд 
условнорефлекторных компонентов. 

А. Н. Промптов (1937, 1938, 1940, 1945, 1946, 1947, 1956) 
четко поставил вопрос о необходимости изучения взаимодействия 
врожденных и индивидуальноприобретенных компонентов при 
формировании поведения. Произведя многочисленные экспери- 
менты и наблюдения над формированием поведения птиц, он уста- 
новил, что многие видовые стереотипные акты поведения птиц 
формируются в результате теснейшего переплетения врожденных 
и индивидуальноприобретенных компонентов. В то время как 
в развитии одних повадок (характера полета, передвижения по 
земле или ветвям, способа преследования добычи, выражения 
испуга ит. п.) ведущую роль играет врожденная, видовая основа, 
в развитии других актов поведения (характер пения многих 
певчих птиц, строительство гнезда) наблюдается сложнейшее 
сочетание прирожденных и индивидуальноприобретенных ком- 
понентов поведения. 

Разбирая вопрос о формировании врожденных актов поведения, 
Промптов (1956) пишет: «Многиетак называемые инстинктивные 
акты, проявляясь у птенца впервые в жизни в виде опре- 
деленной двигательной координации, имеют вначале «рудимен- 
тарное» выражение как по интенсивности, так и по своей биоло- 
гической неполноценности (а иногда и бессмысленности). Так, 
например, трех-, четырехнедельный птенец-слеток (мухоловки, 
синицы, горихвостки и др.) при виде купающихся в воде птиц 
подлетает к ним и насухом месте, т. е. около чашки с во- 
дой, начинает проделывать движения купания: приседает, «оку- 


32 


нается» головой и встряхивает крыльями. Так как все этс про- 
делывается на земле, то птенец имеет довольно нелепый вид, 
движения его неловки и биологически бессмысленны. Но вскоре 
он попадает в воду, и тогда можно видеть несомненное влияние 
тренировки: первый раз в жизни птенец купается не так уверенно 
и энергично, как в десятый. Из этого примера явствует, как по- 
являющаяся (и созревающая!) врожденная координация корри- 
гируется в определенных биологических условиях, т. е. уже ин- 
дивидуально связывается с соверщенно конкретными ситуацион- 
ными раздражителями». 

Очень показательны исследования А. Н. Промптова иЕ. В. Лу- 
киной (Лукина, 1957), показавшие роль врожденных и индиви- 
дуальноприобретенных компонентов в формировании характера 
пения у птиц. Исследования показали, что птенцы различных 
видов птиц, выращенные в изоляции, по-разному формируют 
песню, характерную для своего вида. Одни виды (полевой жаво- 
ронок, болышая синица, пеночка-трещотка и др.) способны сфор- 
мировать свою видоспецифическую песню. Другие (зяблик, ще- 
гол, чиж) при изолированных условиях воспитания формировали 
песню, хотя и имеющую характерные черты песни своего вида, но 
в целом очень отличную от нее. Третьи виды (скворец, сороко- 
пут жулан) оказались неспособными сформировать при изоли- 
рованных условиях воспитания свою видоспецифическую песню. 

При выращивании птенцов одних видов птиц с поющими пти- 
цами других видов оказалось, что выкормыши в той или другой 
степени имитируют песню своего «учителя». Например, полевой 
жаворонок скопировал песню большой синицы и канарейки. 
Однако, если выкормыши помещались в обществе птиц, среди 
которых были особи и их вида, они всегда копировали песню 
самцов своего вида. Даже, больше того, если у выкормышей уже 
<формировалась песня, скопированная с песни чужого вида, то 
они перестраиваются на песню своего вида. 

Это направление исследований, интенсивно проводящееся 
также многими зарубежными авторами (\. ТВогре, 1958; Нее, 
1958 и др.), очень наглядно показывает сложное переплетение 
врожденных и индивидуальноприобретенных компонентов В 
формировании характера песни у птиц. 

Промптов пришел к выводу, что «инстинктивное поведение 
у птиц есть равнодействующее сложнейшего сочетания прирож- 
денных и условнорефлекторных реакций». 

Американские зоопсихологи в лице Лешли (К. Газрейу, 1938), 
Бича (Р. Веасн, 1937, 1939) и школы бихевиористов ограничивают 
значение врожденных инстинктивных компонентов в поведении. 

Крайнюю точку зрения по вопросу о роли индивидуального 
опыта в формировании инстинктивного поведения высказал 


Куо (2. Кио, 1922, 1932, 1932а, 19396, 1932в, 1936). Изучая фор- 
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мирование отдельных рефлекторных реакций у молодых живот- 
ных и эмбрионов, этот исследователь приходит к выводу, что еще 
в эмбриональном периоде происходит обучение отдельным реф- 
лекторным актам. 

Наблюдая за эмбрионом цыпленка через отверстие, проделанное 
в скорлупе, Куо обнаружил у него появление трех основных реф- 
лексов, из которых состоит эта реакция: движения головы, откры- 
вания или закрывания клюва и глотания. Им установлено, что по- 
сле8-го дня инкубации у эмбриона появляются активные движения 
головы, сопровождающиеся открыванием и закрыванием клюва, 
во время которых амниотическая жидкость попадает в рот и эм- 
брион заглатывает ее. На основании своих исследований Куо 
приходит к отрицанию существования врожденных, наследствен- 
но обусловленных реакций поведения, считая, что они форми- 
руются в результате лишь индивидуального опыта. Этот опыт 
может начинаться даже во время эмбрионального периода. 

Однако детально проведенные исследования А. А. Волохова 
(1951) хотя и показали некоторые черты сходства в общих 
закономерностях формирования безусловных двигательных реф- 
лексов эмбрионов с условными рефлексами взрсслых живот- 
ных (явление генерализации и специализации), тем не менее 
доказали наличие специфических закономерностей формирования 
рефлекторной деятельности эмбрионов разных классов животных. 

Вышеприведенные мнения различных исследователей иллю- 
стрируют чрезвычайно большое расхождение в вопросе о роли и 
взаимодействии врожденного и индивидуальноприобретенного 
в формировании актов поведения животных. Одну из основных 
причин существующего разногласия мы видим в том, что различ- 
ные авторы изучали разные комплексы актов поведения, которые 
формируются при весьма различном удельном весе врожденных 
и индивидуальноприобретенных компонентов. Поэтому, опре- 
деляя эти интегрированные комплексы поведения как инстинкты, 
авторы и приходят к противоречивым выводам о значении инди- 
видуальноприобретенного опыта в их формировании. 

Наше исследование показало, что не только различные акты 
поведения, но и одни и те же реакции поведения могут форми- 
роваться различными путями. В одних случаях ведущими в их 
формировании оказывались врожденные факторы, в других — 
индивидуальноприобретенные. 

Разберем этот вопрос на конкретных примерах. 

Как было показано выше, в формировании пассивнооборони- 
тельной реакции собак существенную роль могут играть вро- 
жденные компоненты поведения. Однако она может развиваться 
и под влиянием неблагоприятных, изолированных условий вос- 
питания (Выржиковский и Майоров). 

Возникает вопрос о значении врожденных и индивидуально- 
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приобретенных компонентов в формировании данной реакции 
поведения. С целью выяснения этого вопроса мы изучили пас- 
сивнооборонительную реакцию у собак, отличающихся по своему 
генотипу и по условиям их воспитания. 

Материалом для этого послужили немецкие овчарки и эрдель- 
терьеры. Особи как той, так и другой породы воспитывались в раз- 
ных условиях: одна группа собак воспитывалась у частных лин, 
где они имели возможность соприкасаться со всем многообразием 
внешнего мира; другая — в питомниках, где животные находи- 
лись в значительной изоляции от внешнего мира. 

В табл. 4 приведены данные по проявлению и выражению 
лассивнооборонительной реакции у этих собак. 


Таблица 4 


Проявленне и выражекие пассивксоборонительной реакции у собак 
разных пород, воспитанных в различных условиях 


Эрдельтерьеры Немецкие овчарки 
в условиях | в условиях | в условиях | в условиях 
Степень выраже- | съободы изоляцни свободы изоляции 
ния пассивно-, (у частных (питом- (у частных (питом- 
оборойительной лиц) ники} лнц) инки ) 
реакции 
кол-во % кол-во % |кол-во| % [кол-во % 


Отсутствует (Т°) .| 34 83,0 | 65 158,5 | 32 5',5 7 | 17,5 
Очень слабо выра- | 
жена (Т!) 3 7,5 21 19,0 6 10,0 1 2,0 
Слабо (Т*) 4 9,5 16 114,5 | 14 22,5 И 19,0 
Ясно (Тз) — — 6 5,5 7 1,5 | 10 | 17,0 
(Т4) — — 3 2,5 1 1,5 10 | 17,0 
Реэко (Т?) — — — — 2 301 | 19,0 
(т Я О 
Всего ..| 41 [100 И 1 62 | 100 58 10 


Из табл. 4 видно, что, во-первых, у немецких овчарок и эрдель- 
Терьеров, воспитанных в условиях свободы, пассивнооборони- 
тельная реакция выражена по-разному. Среди немецких оочаро 
воспитанных на свободе, процент особей, имеющих эту реа 
цию, значительно больше, чем у эрдельтерьеров, причем пас- 
Сивнооборонительная реакция у них более сильно выражена, чем 
Уэрдельтерьеров. Это отражает врожденную обусловленность 
данной реакции поведения собак. 

Во-вторых, условия изолированного содержания увеличива- 

кткак процент проявления, так и степень выражения пас- 
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сивнооборонительной реакции у обеих исследованных пород 
собак. Разница как для немецких овчарок, так и для эрдель- 
терьеров статистически достоверна. 

В-третьих, у немецких овчарок при изолированных условиях 
содержания проявление и выражение пассивнооборонительной 
реакции усиливается значительно более резко, чем у эрдельтерь- 
еров. На это указывает также то, что вычисленная разница в 
степени выражения пассивнооборонительной реакции этих по- 
род в условиях изоляции оказалась большей, чем в условиях 
свободы (и статистически достоверной). 

Приведенный факт указывает на то, что изолированные усло- 
вия воспитания влияют на проявление и выражение пассивно- 
оборонительной реакции в зависимости от генотипа животного. 

В целях дальнейшего изучения этого вопроса мы воспитали 
помет доберман-пинчеров ! в условиях строгой изоляции. Щенков 
(5 особей), отнятых от матери, поместили в вольер, забитый до- 
верху досками. Ухаживал за ними только один человек. Такие 
условия воспитания чрезвычайно благоприятны для формирова- 
ния пассивнооборонительной реакции. Однако указанная реак- 
ция этих щенков, когда они выросли, проявилась в незначитель- 
ной степени. Она оказалась у них менее резко выраженной, чем 
у собак других пород, воспитанных в условиях гораздо меньшей 
изоляции, и по степени выражения приближалась к пассивнообо- 
ронительной реакции немецких овчарок, воспитанных в условиях 
свободы. 

Приведенные опыты показывают, что для проявления значи- 
тельно выраженной пассивнооборонительной реакции необхо- 
димо не только строгоизолированное воспитание собаки, но и 
соответствующая врожденная предрасположенность к формиро- 
ванию данной реакции поведения. 

Подводя итог вышеизложенному, можно сказать следующее. 
Формирование пассивнооборонительной реакции происходит по 
«взаимодействующей» между влиянием генотипа и внешних усло- 
вий. При этом врожденные и индивидуальноприобретенные ком- 
поненты поведения тесно переплетаются между собой. В одних 
случаях можно говорить, что данная реакция поведения возни- 
кает под ведущим влиянием внешних факторов, в других — врож- 
денных. Однако об этом можно говорить весьма условно и только 
в самых крайних случаях. На самом же деле исследованный 
акт поведения возникает как результат теснейшего переплетения 


* Порода собак, у которых пассивнооборонительная реакция почти не 
встречается. Среди исследованных 16 доберман-пинчеров, воспитанных в усло- 
виях свободы, у 14 совсем не обнаружена пассивнооборонительная реакция, 
и только 2 собаки проявляли минимальные симптомы этой реакции (Т'). В то 
же время среди немецких овчарок, воспитанных таким же образом, 48,5% осо- 


бей обладали этой реакцией. 
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врожденных и приобретенных компонентов, интегрированных 
в единую целостную реакцию. 

Выше нами было показано, что активнооборонительная реак- 
ция собак имеет врожденную основу. Какова же роль внешних 
факторов в формировании данного акта поведения? 

И. П. Павлов и М. Н. Петрова (1916) указывали на те внешние 
условия, при которых эта реакция проявляется: «Первое — это 
ограниченное, а еще лучше уединенное пространство, где нахо- 
дится собака со своим экспериментатором — хозяином». «Второе 
условие — это ограничение свободы движения, привязь всякого 
рода». «Наконец, третье условие — это властные, смелые и раз- 
нообразные как положительного, так и отрицательного харак- 
тера движения, действия хозяина по отношению к собаке в ука- 
занной обстановке». Данные условия необходимы для проявле- 
ния уже имеющейся у собаки активнооборонительной реакции. 

Возникает вопрос, оказывают ли ограниченные условия, необ- 
ходимые для проявления активнооборонительной реакции, влия- 
ние и на формирование данного акта поведения во время инди- 
видуального развития собаки. С целью выяснения этого вопроса 
нами был собран материал по влиянию изолированных условий 
воспитания на формирование активнооборонительной реакции 
собак различных пород — немецких овчарок и эрдельтерьеров. 
Сравнивались активнооборонительные реакции собак, воспитан- 
ных в условиях свободы (частные лица) и частичной изоляции 
(питомники). Всего изучено 242 собаки. 

Проведенное исследование показало, что при изолированных 
условиях воспитания у собак уменьшается число случаев прояв- 
ления и ослабляется выражение активнооборонительной реак- 
ции. Как немецкие овчарки, так и эрдельтерьеры, 
воспитанные в условиях частичной изоляции, оказываются 
менее злобными, чем особи тех же пород, воспитанные на сво- 
боде. Среди обеих пород собак, воспитанных в питомниках, зна- 
чительный процент особей (40—53%) не обладал активнооборо- 
нительной реакцией; и, наоборот, среди тех же пород собак, 
воспитанных у частных лиц, не обладало активнооборонительной 
реакцией только 8—16%. Эти данные указывают на то, что для 
формирования активнооборонительной реакции существенное 
значение имеет общение собаки с многообразием внешнего мира. 

По данным Беге (В. Ваере, 1933), наличие «ярости» (и) 
может быть обнаружено у щенков уже с первого дня их рожде- 
ния. Однако активнооборонительная реакция в той форме, 
В какой она проявляется у взрослой собаки, обнаружена у щен- 
ков с 52-го дня. 

Согласно исследованиям Менцеля (К. Меп2е], 1937), на 19-м 
дне жизни щенка при внезапном пробуждении его удается 
наблюдать интенсивную реакцию злобы. Начиная с 5-й недели 
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щенки во время игр проявляли ясно выраженную активнооборо- 
нительную реакцию по отношению друг к другу. Настоящая 
реакция агрессии по отношению к человеку проявлялась в конце 
3-го месяца. Таким образом, эти данные говорят о раннем прояв- 
лении у собак данного акта поведения. 

Для того чтобы указанная реакция проявилась в полной мере, 
необходим индивидуальный опыт животного. Щенки, воспитан- 
ные в питомнике, где за ними ухаживают одни и те же люди, 
имеют гораздо меньше возможности проявлять активнооборони- 
тельную реакцию, чем щенки, воспитывающиеся у частных лиц, 

Изолированное воспитание, являясь неблагоприятным усло- 
вием для формирования этой реакции поведения, оказывается 
в то же время важным, а нередко и необходимым условием для 
проявления уже сформировавшейся активнооборонительной реак- 
ции, как на это указывали И. П. Павлов и М. К. Петрова. 

Таким образом, окончательное формирование активнооборо- 
нительного акта поведения происходит в результате взаимодей- 
ствия врожденных компонентов поведения, индивидуального 
опыта и той обстановки, в которой находится в данный момент 
собака. 

Согласно исследованиям Скотта У. 5сой, 1942, 1945), сходная 
картина проявления активнооборонительного (агрессивного) по- 
ведения наблюдается у мышей. Указанный автор установил, что 
мыши различных линий обладают различной агрессивностью по 
отношению друг к другу. Это различие обусловлено наследствен- 
ностью. Однако данный акт поведения в значительной степени 
может быть изменен под влиянием условий содержания. Если 
мышь из малоагрессивной линии содержится вместе с агрессивной 
мышью и подвергается с ее стороны непрерывному нападению, 
то она тоже начинает проявлять агрессивность и нападает на 
особей из неагрессивной линии. Эти данные находятся в полном 
соответствии с тем, что мы нашли у собак; они иллюстрируют 
значительное влияние индивидуального опыта на проявление 
активнооборонительного поведения. 

Подводя итог результатам изучения врожденных компонен- 
тов и внешних условий в формировании пассивно- и активнообо- 
ронительных реакций у собак, можно сделать вывод, что как 
та, так и другая реакция являются результатом тесного взаимо- 
действия врожденных свойств организма и влияния условий, 
в которых живет и воспитывается собака. Однако в этом отно- 
шении между ними наблюдаются значительные отличия. В то 
время как общение собаки с многообразием внешнего мира при- 
водит к ослаблению пассивнооборонительной реакции, оио же 
приводит, наоборот, к усилению активнооборонительной реак- 
ции. Образно говоря, когда собака при воспитании сталкивается 
с многообразной обстановкой внешнего мира, она «научается» 
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быть менее трусливой и более злобной. В этом, так же как и в от- 
ношении влияния изолированного воспитания, активно- и пас- 
сивнооборонительные реакции оказываются диаметрально про- 
тивоположными. 

Эти данные имеют существенное практическое значение. Они 
позволяют наметить основные пути, по которым должна прово- 
диться работа по воспитанию служебных собак в питомниках. 

Нами (Крушинский, 1952) было указано, что для получения 
полноценной по поведению служебной собаки необходима, во- 
первых, строжайшая селекция производителей по их оборони- 
тельным реакциям поведения и, во-вторых, соответствующая си- 
стема воспитания щенков. Для того чтобы не допустить разви- 
тия пассивнооборонительной реакции и создать условия для 
формирования активнооборонительной, необходимо максималь- 
ное знакомство щенков со всем многообразием внешнего мира. 

Рассмотрим взаимоотношение врожденных и индивидуально- 
приобретенных компонентов поведения на примере формирова- 
ния аппортировочной реакции у собак. 

При соответствующем обучении у собаки может быть выра- 
ботан навык схватывать и подносить хозяину брошенный или 
где-либо спрятанный им предмет. Эта реакция широко исполь- 
зуется у охотничьих собак для подноса (и особенно выноса 
из воды) дичи. Она используется и у розыскных собак для подноса 
проводнику найденных на следу вещей, стреляных гильз ит. д. 
На этом рефлексе строится прием, при помощи которого санитар- 
ные собаки, обнаружив раненых, оповещают об этом своих про- 
водников. Их приучают ложиться около раненых, брать в рот 
висящий на шее бринзель и, не выпуская его изо рта, бежать 
к проводнику, оповещая этим о том, что обнаружен раненый. 

Мы произвели анализ роли врожденных и индивидуально- 
приобретенных компонентов в формировании данного акта пове- 
дения (Крушинский, 1944). 

Первое, что было обнаружено — это чрезвычайно болыная 
изменчивость в быстроте выработки указанного навыка у разных 
собак. Мы исследовали группу из 15 немецких овчарок, дресси- 
ровавшихся аппортировочному навыку. 

Дрессировка производилась по этапам, во время которых со- 
баки обучались: 1) подносить брошеные предметы, 2) брать в 
зубы висящий на шее бринзель, 3) бежать на определенное место 
и по команде брать в зубы бринзель, 4) бежать на определенное 
место и без команды схватывать бринзель. 

Таким образом, перед собаками ставились последовательно 
все более и более сложные задачи, являющиеся модификациями 
основного приема, связанного с аппортировкой. 

В качестве безусловнорефлекторного подкрепления исполь- 
зовали мясо. 
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В процессе дрессировки выявилась большая изменчивость 
в быстроте выработки данного навыка. Для одних собак закреп- 
ление навыка потребовало от 1—2 (на первом этапе) до 10—15 (на 
четвертом этапе) занятий. Других 6 собак удалось обучить подно- 
сить брошеные предметы (первый этап) после 5—30 занятий, 
а приемам четвертого этапа эти собаки или вообще не обучились, 
или обучились после большого (20—50) числа занятий. 


Рис. 6. Проявление аппортировочного рефлекса у собаки Анго 


Чем объяснить столь большую изменчивость в дрессируемости 
этому навыку? Можно предположить, что собак (предшествую- 
щая жизнь которых нам была неизвестна) уже раньше обучали 
аппортировке. Однако предшествующим опытом можно объяс- 
нить только различие в обучаемости на первом этапе. Приемы 
трех последующих этапов настолько специальны, что никакой 
любитель-собаковод не мог обучить им свою собаку. Однако на- 
личие параллелизма в быстроте обучаемости всем четырем этапам 
дрессировки отрицает значение предшествующего обучения этих 
собак аппортировке. Следует допустить наличие врожденных осо- 
бенностей нервной деятельности собак, обусловливающее разли- 
чие в обучаемости. 

На основании многолетнего наблюдения над болыцим коли- 
чеством собак мы убедились в том, что встречаются особи, имею- 
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Рис. 7. Наследование аппортировочного поведения. 
Черным обозначено иаличие аппортировочного поведения, белым — 
отсутствие; знаком вопроса (?) — щенок, погибший в возрасте 4 мес., 

у которого начало проявляться аппортировочное поведенне 


щие стремление постоянно держать во рту различные предметы. 
Мы обнаружили 13 таких собак. Поведение их весьма характерно. 
Некоторые особи, схватив предмет и продержав его во рту не- 
сколько минут, роняют, затем через несколько минут снова схва- 
тывают его. Некоторые же собаки почти постоянно держат во рту 
какой-либо предмет (рис. 6). Если у такой собаки отнять предмет, 
который она держит в зубах, она тотчас же находит и схватывает 
другой. 

Необходимо отметить индивидуальные особенности в выра- 
жении данного свойства у каждой собаки. Одни держали во рту 
мелкие предметы (соломинки, стружки, небольшие щепки), 
другие — крупные деревянные чурки или железные бачки, 

Обусловлена ли аппортировочная реакция наследственностью 
или она является результатом индивидуальноприобретенного 
опыта, сделавшегося под влиянием тех или других внешних при- 
чин стойким (типа навязчивого движения) поведением? Для 
выяснения этого вопроса мы провели несколько скрещиваний. 

Как видно из приведенных родословных (рис. 7), в 3 скре- 
щиваниях из 4 появились потомки с ясно выраженным аппорти- 
ровочным поведением. 

Как ни мал приведенный материал, все же он говорит об оче- 
видной роли врожденных компонентов в формировании этого 
свойства поведения. Среди многих сотен собак, находящихся 
в различных питомниках, в которых мы производили свои иссле- 
дования, эТо свойство было обнаружено всего у 13 особей. Из них 
4 собаки принадлежали к одному и тому же семейству и 2 к дру- 
гому. При столь редком распространении этого акта поведения 
вряд ли можно считать случайностью проявление у потомков та- 
кого же поведения, какое было у их родителей. Возможность 
подражания данному акту поведения в пометах, происходящих 
от Джеамура, совершенно исключается, так как его потомки 
никогда ни в какое общение с ним не вступали, и тем не менее 
у 3 особей проявилось ясно выраженное аппортировочное пове- 
дение. 

Тот факт, что в помете от Альфы И и Джека (собак, которые 
обладают аппортировочным поведением) ни у одного из 3 потом- 
ков не проявилось это свойство, конечно, не может отрицать 
наследственной обусловленности данного свойства поведения. Он 
указывает, вероятно, лишь на то, что наследование и наследствен- 
ное осуществление его не являются достаточно простыми. 

Таким образом, приведенный нами материал говорит об оче- 
видной роли врожденных компонентов в формировании данного 
акта поведения. 

В соответствии с этим находятся хорошо известные факты 
о разной дрессируемости аппортировке различных охотничьих 
собак. Известно, что пойнтеры гораздо хуже дрессируются ап- 
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портировке, чем континентальные легавые и спаниели. Среди 
охотничьих собак имеется даже специально выведенная для аппор- 
тировки убитой дичи порода — ретриверы. Собаки этой породы 
очень легко обучаются аппортировке и обладают еще свойством 
совершенно не мять подносимую дичь. Ретривер был выведен 
путем скрещиваний некоторых пород охотничьих собак с лабра- 
дорами 1. 

На большую легкость дрессировки ретриверов аппортировке 
по сравнению с другими породами собак (например, террьеров) 
указывал Ч. Дарвин, который называл это свойство «естествен- 
ным навыком приносить обратно своему хозяину тот или иной 
предмет». 

Возникает вопрос, способствует ли врожденно обусловленная 
наклонность к аппортировке выработке у собаки, в процессе ее 
дрессировки, аппортировочного навыка? 

Три собаки, обладавшие этим свойством (Чанг, Альфа, 
Джульбарс), были дрессированы аппортировке. Две из них 
(Джульбарс и Чанг) уже с первого дня занятий начали подно- 
сить предметы. Третья собака (Альфа} схватывала бросаемые 
и положенные предметы с первого дня обучения, однако подно- 
сить их по команде начала со второго занятия. На дальнейших 
этапах обучения дрессировались только две собаки (Альфа, 
Джульбарс). Обе собаки очень легко выдрессировались прие- 
мам всех четырех этапов. Альфе для этого понадобилось всего 10, 
а Джульбарсу — 15 занятий. 

Приведенный пример указывает на то, что собаки, имеющие 
стремление постоянно держать во рту предметы, обучаются са- 
мой аппортировке и всему, что с ней связано, чрезвычайно 
легко. 

Является ли легкая обучаемость собак аппортировке прояв- 
лением каких-либо общих свойств высшей нервной деятельности, 
обусловливающих быструю выработку условных рефлексов вооб- 
Ще, или она связана со специальной особенностью нервной си- 
стемы — безусловным рефлексом схватывания предметов? 

Для выяснения этого вопроса мы изучили, насколько быстро 
вырабатываются условные рефлексы, не связанные с аппорти- 
ровкой, у собак, имеющих склонность постоянно носить во рту 
предметы. Быстрота выработки условных рефлексов исследована 
нами у Джеамура, обладавшего стремлением постоянно носить 
во рту предметы, в камере для изучения условнорефлекторной 
деятельности по обычной слюнносекреторной методике. 

Проведенные опыты показали, что у Джеамура условные 
рефлексы вырабатывались со средней скоростью. Так, например, 


1 Лабрадор — порода собак, ввезенная в Англию в начале Х [Х столетия 
и известная охотннкам в качестве очень хороших аппортнровщнков. 
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первый условный рефлекс на метроном 120 ударов в минуту 
(отставление 30") начал вырабатываться на 6-м опыте (25—30 со- 
четаний) и значительной прочности достиг на 10-м опыте (58— 
64 сочетания). Второй условный рефлекс на звонок (совпадаю- 
щий) выработался после 20 сочетаний. Дифференцировка оказа- 
лась хорошей. По типу нервной деятельности собака может быть 
отнесена к сангвиникам с довольно хорошим тонусом коры го- 
ловного мозга. Никаких специфических особенностей в условно- 
рефлекторной деятельности у собаки не обнаружено. 

У второй собаки (Чанг), обладавшей стремлением носить пред- 
меты и начавшей почти без всякого обучения аппортировать, вы- 
рабатывался двигательный условный рефлекс садиться по ко- 
манде: «сидеть». Одновременно этот рефлекс вырабатывался у 
другой собаки такого же возраста, воспитанной в тех же усло- 
виях, но не обладавшей стремлением к ношению предметов. 
В качестве безусловных раздражителей применялись нажим 
рукой на крестец и пищевая подкормка при выполнении ко- 
манды. Условный рефлекс у обеих собак выработался после (25— 
29 сочетаний. 

Таким образом, у собак, обладающих стремлением к аппор- 
тировке, условные рефлексы, не связанные с ней, вырабатываются 
в пределах обычной нормы. Условные же рефлексы, связанные 
с аппортировкой, вырабатываются у них исключительно легко. 

Следовательно, эта особенность собак имеет врожденную, без- 
условнорефлекторную природу, а не является проявлением 
общих типологических свойств высшей нервной деятельности, 
определяющих быстроту выработки любых условных рефлексов. 

Таким образом, аппортировочный акт поведения, которому 
может быть обучена собака, имеет у некоторых особей безуслов- 
норефлекторные предпосылки к исключительной легкости фор- 
мирования. При резком выражении этого безусловного рефлекса 
он проявляется у собак в ответ на действие определенных раздра- 
жителей без предварительного обучения. Однако нередко встре- 
чаются собаки, которые дрессируются аппортировочному пове- 
дению с большим трудом, но и их можно этому обучить. В ука- 
занных случаях дрессировка обычно строится не на безусловно- 
рефлекторной реакции схватывания предмета, а на безусловно- 
рефлекторном болевом раздражителе: собаке наносят какое- 
нибудь болевое раздражение и через несколько секунд вклады- 
вают в рот предмет. Вкладывание в рот предмета сочетается с 
прекращением действия болевого раздражителя. Через некоторое 
число сочетаний собака сначала при действии болевого раздра- 
жителя, а затем соответствующей команды начинает схватывать 
в рот подносимый ей предмет. 

Таким путем после длительной работы практически у любой 
собаки может быть выработан условный рефлекс схватывания, 


44 


а затем и подноса предметов. Однако пути формирования одного 
и того же акта поведения в обеих случаях будут совершенно раз- 
личны. В одном случае он формируется под ведущим влия- 
нием врожденного, безусловнорефлекторного стремления к 
схватыванию предметов, в другом — индивидуального опыта 
собаки. 

Только в этих крайних случаях можно говорить условно, 
в одном случае об индивидуальноприобретенном аппортировоч- 
ном поведении, в другом — о безусловнорефлекторном. У боль- 
шинства же особей данное поведение формируется при тесней- 
шем взаимодействии тех и других компонентов поведения. 


* * 
* 


Приведенный нами экспериментальный материал по форми- 
рованию оборонительного и аппортировочного поведения пока- 
зал, что каждый из данных актов поведения может обусловливать- 
ся различным сочетанием врожденных и индивидуальноприобре- 
тенных компонентов поведения. 

С одной стороны, каждый из них может формироваться 
под ведущим влиянием индивидуальноприобретенного опыта. 
Это ясно из факта возникновения пассивнооборонительной реак- 
ции у животного при неблагоприятных условиях его воспитания 
или из возможности выработки аппортировочного поведения у 
дрессируемой этому приему собаки. 

С другой стороны, совершенно сходное поведение может 
сформироваться под ведущим влиянием безусловнорефлектор- 
ных компонентов, как это видно на примере проявления пассивно- 
оборонительной реакции у собак, воспитывающихся в условиях 
свободы, однако имеющих врожденную предпосылку для данного 
поведения, или проявления ярко выраженной врожденной склон- 
ности к аппортировке в определенных семействах собак. 

Таким образом, пути формирования 
актов поведения слагаются при совер- 
шенно различных соотношениях иИНДиИВвИиИ- 
дуальноприобретенных И врожденных 
компонентов. 

Говоря о большем или меньшем удельном весе врожденных, 
безусловнорефлекторных компонентов унитарной реакции пове- 
дения, мы считаем, что это обусловливается различными поро- 
гами возбудимости тех нервных центров, которые ответственны 
за осуществление этих рефлексов. При низкой возбудимости 
центров безусловных рефлексов животному для формирования 
соответствующей унитарной реакции требуется длительный инди- 
видуальный опыт. При высокой их возбудимости данная унитар- 
ная реакция поведения формируется даже при относительно не- 
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большом индивидуальном опыте. И, наконец, при очень высокой 
возбудимости нервных центров, когда создаются условия для 
формирования в них доминантных очагов возбуждения, опреде- 
ленная реакция поведения будет осуществляться не только в ответ 
на специфические безусловнорефлекторные раздражители, но и 
на неспецифические «индифферентные» раздражители. 

«Готовность» к определенной реакции в ответ не только на 
специфические, но и на индифферентные раздражители при нали- 
чии доминанты была показана А. А. Ухтомским в его учения 
о доминанте. 

Таким образом, мы считаем, что соотношение между степенью 
возбудимости безусловнорефлекторных центров и образующихся 
на их основе временных связей определяет пути формирования 
унитарных реакций поведения. Наблюдая за поведением живот- 
ного, мы не можем, строго говоря, ответить на вопрос, является 
ли оно условно- или безусловнорефлекторным. Только в крайних 
случаях, когда известно, что его формирование идет под ведущим 
влиянием врожденных или индивидуальноприобретенных ком- 
понентов, можно говорить об условно- или безусловнорефлектор- 
ном поведении. В большинстве же случаев трудно определить, 
какие из компонентов оказались ведущими, 

Все это указывает на то, что между актами поведения, форми- 
рующимися под ведущим влиянием врожденных или индивиду- 
альноприобретенных компонентов, находится непрерывный ряд 
переходных ступеней с различным соотношением как тех, так 
и других, что в ряде случаев не позволяет провести четкую гра- 
ницу между условно- и безусловнорефлекторным поведением. 

Подводя итог, можно сказать следующее. Соотношение основ- 
ных единиц высшей нервной деятельности (условных и безуслов- 
ных рефлексов) не оказывается строго детерминированным при 
формировании актов поведения животных. Последние могут фор- 
мироваться при различном соотношении врожденных и индиви* 
дуальноприобретенных рефлексов. 

Акты поведения, которые могут формироваться при различ- 
ном соотношении условных и безусловных рефлексов и имеющие 
в то же время сходное внешнее выражение, должны быть о0бо- 
значены специальным термином. Мы называем их унитарными 
реакциями поведения. 

Вводя понятие унитарной реакции, мы даем общую схему 
взаимоотношения между врожденными и индивидуальноприобре- 
тенными компонентами поведения животных (конечно, только 
для уровня рассматриваемого нами поведения). Наследуются, 
согласно этой схеме, не те или другие акты поведения животных, 
а лишь те безусловные рефлексы, на базе которых, при взаимо- 
действии с индивидуальноприобретенными рефлексами, происхо- 
дит их формирование. 
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Акты поведения не могут быть ни врожденными, ни индивиду- 
альноприобретенными, они формируются в течение индивидуаль- 
ной жизни животного в результате теснейшего переплетения 
врожденных и индивидуальноприобретенных рефлексов. Чем 
больше удельный вес безусловнорефлекторных компонентов в 
формировании того или другого акта поведения, тем более чет- 
кой должна быть картина его наследования. 

Введение понятия унитарной реакции поведения может устра- 
нить некоторые из существующих противоречий в вопросе изме- 
няемости инстинктивного поведения под влиянием индивидуаль- 
ноприобретенного опыта. Одну из причин существующего раз- 
ногласия по этому вопросу мы видим в том, что различные ав- 
торы изучали разные комплексы унитарных реакци 1 поведения, 
формирующихся при весьма различном удельном весе врожден- 
ных и индивидуальноприобретенных компонентов. Называя их 
инстинктами, они, естественно, приходили к различным выводам. 
о значении индивидуальноприобретенного опыта в их формиро- 
вании. 

Перейдем к вопросу об интеграции унитарных реакций в био- 
логические формы поведения. 

Если рассматривать сложные формы поведения (названные 
нами биологическими формами поведения), при помощи которых 
животные приспосабливаются к многообразным условиям суще- 
ствования, то в ряде случаев удается наблюдать, как это много- 
актное поведение распадается на отдельные компоненты — уни- 
тарные реакции. При этом нередко приспособительный характер 
всего поведения животного оказывается нарушенным. 

Так, Бич (Е. ВеасрН, 1937), производя небольшие повреждения 
коры мозга у крыс, установил, что хотя в результате операции 
весь комплекс «материнского» поведения у них не уничтожается, 
однако он распадается на отдельные автономные, не связанные 
друг с другом реакции поведения. Сохраняются и реакции ноше- 
ния выпавших из гнезда крысят, и чистка крысят, и поднос стро- 
ительного материала к гнезду. Однако все эти реакции, существуя 
В отдельности, не обеспечивали целостного адаптационного ма- 
теринского поведения; такие крысы не могли выращивать свое 
потомство. Материнская форма поведения оказалась дезинтегри- 
рованной, распавшейся на отдельные акты — унитарные реак- 
ции поведения. 

Сходное явление наблюдал А. Н. Промптов (1946) в гнездо- 
строительном поведении некоторых птиц, воспитанных в изоли- 
рованных условиях. У самки зяблика, воспитанной в изоляции, 
имеются все отдельные реакции гнездостроения, но последователь- 
ность проявления их оказывается совершенно нарушенной, 
Все это поведение производит впечатление какой-то диссоциации 
актов, которые у нормальных самок стройно связаны в опреде- 
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ленную цепь последовательных действий, приобретающих важ- 
ное биологическое значение в природе» (Промптов, 1946). 

Изменение индивидуальноприобретенных компонентов в нор- 
мальном поведении животного, происшедшее в одном случае 
в результате травматизации коры головного мозга, в другом — 
в результате изолированного воспитания, привело к нарушению 
целостной биологической формы поведения и ее диссоциации на 
отдельные акты — унитарные реакции поведения. 

Распад целостного поведения с выпадением отдельных унитар- 
ных реакций наблюдается и в половой форме поведения у гиб- 
ридных птиц. Лоренц (К. Готеп2, 1935) описывает случай та- 
кого выпадения отдельных реакций у одних особей и проявле- 
ние их у других. 

Так, например, кряковую утку, спарившуюся с метисным 
селезнем (кряковый Х домашняя утка), в период гнездового поиска 
этот селезень не сопровождал, ибо у него данная реакция отсут- 
ствовала. Его заменял кряковый селезень, оказавшийся без 
утки. Однако каждый раз, совершив поисковый полет, утка 
возвращалась и ходила со своим метисным селезнем. В данном 
случае половая форма поведения у метиса оказалась нарушен- 
ной (выпала реакция поискового полета). В то же время по- 
исковый полет одиночной утки вызвал соответствующую реак- 
цию у оставшегося без самки крякового селезня, половое по- 
ведение которого по отношению к утке выражалось только в 
виде одной реакции полета с ней во время ее поискового облета. 

Сходный пример Лоренц приводит также в отношении гусей. 
Серая гусыня спарилась с американским гусаком. Однако во 
время насиживания около нее стоял «на страже» серый гусь, 
оказавшийся без самки. У американского гусака эта реакция 
отсутствовала. После вывода гусят гусыня ходила сначала с 
американским гусаком, а затем, после исчезновения у послед- 
него реакции заботы о потомстве, его опять заменил серый 
гусак, который стал «заботиться» о гусятах, как о своих соб- 
ственных. В данном случае в половой форме поведения амери- 
канского гусака выпали отдельные реакции, свойственные серым 
гусям. Однако самка, находящаяся без самца, вызывала у гусака 
своего вида реакции, недостающие у американского гусака. 

Половую форму поведения самца кролика удается расчле- 
нить на более простые компоненты поведения (Крушинский, 
1947). Проведенные нами исследования показали, что при эк- 
стирпации всей эрегирующей ткани: пениса и уретры (мочевой 
пузырь подшивали прямо к коже живота), —или их анестезии 
(при помощи инъекции новокаина), в поведении самца выпадает 
рефлекторный акт, приводящий непосредственно к спариванию. 
Такие самцы гоняются за самкой и делают на нее садку. Однако, 
впрыгнув на самку, не делают флюктуирующих движений, при- 
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водящих у нормальных самцов к спариванию. Реагирование на 
самку в виде акта поведения, направленного к тому, чтобы сделать 
на нее садку, сохранилось; рефлекторный акт, ведущий к самому 
спариванию, для которого необходимы, очевидно, перифериче- 
ские импульсы, посылаемые эрегирующей тканью пениса и урет- 
ры, выпал. Половая форма поведения оказалась расчлененной 
на более простые компоненты. 

Несомненно, что флюктуирующие движения должны иметь 
довольно простую безусловнорефлекторную природу. Что же 
касается до садки на самку, то здесь, видимо, большую роль 
играет условнорефлекторный компонент поведения. Последнее 
было ясно показано на быках В. К. Миловановым и П. В. Смир- 
новым-Угрюмовым (1940). 

Эти примеры показывают, что в половой форме поведения 
одни реакции могут выпадать, другие могут быть вызваны, 
независимо от проявления всей формы полового поведения в 
целом. 

В проведенном выше анализе путей формирования активно- 
и пассивнооборонительных реакций у собак мы исследовали 
каждую из данных реакций в качестве самостоятельного акта 
поведения. Однако среди собак часто встречаются так называемые 
«злобнотрусливые» собаки, у которых одновременно проявляются 
и пассивнооборонительная и активнооборонительная реакции 
поведения. 

Поведение злобнотрусливой собаки весьма характерно. При 
приближении к ней незнакомого человека она издали лает на 
него, но когда человек подходит на близкое расстояние, собака 
убегает, а отбежав, продолжает лаять. После этого обычно 
начинается смена одной фазы оборонительного поведения другой. 
При резких движениях, дразнении собака бежит к незнакомому 
человеку, пытаясь его укусить, но, как правило, не добежав, под- 
жимает хвост и убегает. При попытке уйти собака бросается на 
незнакомца, пытаясь укусить его. Если остановиться и сделать 
на нее наступательное движение, она сейчас же, поджав хвост, 
убегает. 

Можно по-разному объяснить те физиологические механизмы, 
которые лежат в основе этого своеобразного поведения собак. 
Во-первых, можно допустить, что имеется единая оборонительная 
реакция с двумя фазами своего проявления: одной, направленной 
на нападение, когда раздражитель не чрезвычайно силен (нахо- 
дящийся на далеком расстоянии человек); другой, направлен- 
ной на убегание, когда раздражитель чрезмерно силен (чело- 
век, находящийся на близком расстоянии), Во-вторых, можно 
предположить, что поведение злобнотрусливых собак слагается 
из двух автономнопротекающих унитарных реакций: активно- 
и пассивнооборонительных, интегрированных в более сложное 
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многоактное оборонительное поведение, т. е. в биологическую 
форму поведения. Проведенное нами исследование показало пра- 
вильность второго объяснения. Оборонительное поведение этих 
собак удается расчленить на отдельные унитарные реакции по- 
ведения (Крушинский, 1945). 

Прежде всего мы установили, что пассивно- и активнооборо- 
нительная реакции наследуются независимо друг от друга. Воз- 
никновение злобнотрусливого поведения у собак происходит 
в результате случайной комбинации активно- и пассивнооборо- 
нительных реакций. Злобнотрусливые особи появляются при 
скрещивании собак, имеющих активнооборонительную реакцию, 
с собаками, проявляющими пассивнооборонительное поведение. 

При скрещивании злобнотрусливых собак с особями различ- 
ного оборонительного поведения (активнооборонительного, пас- 
сивнооборонительного, злобнотрусливого, без оборонительного 
поведения) комплекс их характерного оборонительного поведе- 
ния не наследовался как нечто целое. В каждом помете, получен- 
ном от таких скрещиваний, встречались особи с различным 
оборонительным поведением (рис. | и 2). Все это говорит о воз- 
можности независимого наследования компонентов, определяю- 
щих формирование активно- и пассивнооборонительной реак- 
ции. 

Кроме генетического анализа, нам удалось найти метод, при 
помощи которого в физиологическом эксперименте оборонитель- 
ное поведение злобнотрусливых собак может быть расчленено 
на отдельные компоненты. Предварительные опыты показали, 
что инъекция небольших доз морфия (тогрпип тинаНеит— 


Таблица 5 


Действия морфия на собак с различными обороннтельиыми 
реакциями поведения 


До ннъекции морфия После инъекции морфия 
Число средние средние 
собак оборонительные | показатели | оборонительные | показатели 
реакции шагомера реакции шагомера 
за | час за | час 
| отсутствуют 676 отсутствуют 262 
9 пассивнооборони- 2137 без изменения; 
тельная у 1 собаки — уси- 987 
ление 
12 активнооборо- 1463 у 2 собак исчез- 232 
нительная новение; у 10— 
ослабление 


0,008—0,04 г) у злобных собак приводит к значительному подав- 
лению активнооборонительной реакции, однако не ослабляет 
пассивнооборонительную реакцию у трусливых собак. Эффект 
действия морфия на оборонительные реакции поведения собак 
проявляется через 20—30 минут и продолжается в течение не- 
скольких часов. При этом снижается общая двигательная актив- 
ность собак. 

Для учета двигательной активности собак был использован 
механический счетчик движений — шагомер. За | час до инъек- 
ции на шее собаки укрепляли шагомер, который регистрировал 
каждое ее движение, затем делали инъекцию морфия и через 
20—30 минут снова вешали на 1 час шагомер и производили за- 
пись поведения собаки. (Собаки находились в том вольере, в ко- 
тором они обычно живут.) Результаты опытов сведены в табл. 5. 

Из табл. 5 видно, что морфий оказал влияние в основном на 
собак, обладающих активнооборонительной реакцией. У осталь- 
ных собак произошло только уменьшение двигательной актив- 
ности. 

Если правильно предположение о. том, что в основе обеих 
оборонительных реакций лежат различные физиологические 
процессы, то инъекция морфия должна у злобнотрусливых собак 
приводить к ослаблению или даже полному подавлению их ак- 
тивнооборонительной реакции, не изменяя при этом выражения 
пассивнооборонительной. Результаты опытов по введению мор- 


Таблица 6 
Результаты инъекции морфия злобнотрусливым собакам 


Показания шаго- 


мера за | час Поведение 
Кличка 
ДО инъ- В активнооборони- | пассивнооборони- 
екции ии тельные реакции | тельные реакции 
Греё ..... 950 300 ослабление без изменения 
Альма ....| 4000 700 » » 
Рокс .....| 1000 300 > » 
Джек..... 500 100 » з 
Нелли ....| 1300 500 исчезла усиление 
Аму .....| 1950 300 ослабление без изменения 
Аллюр ....| 2000 2000 » > 
Асхари.... 700 600 исчезла » 
Леди ..... 500 50 ослаблеиие усиление 
Джильда ...| 1500 50 » без изменения 
Сильва .... 1000 300 » › 


фия злобнотрусливым собакам (немецкие овчарки) приведены 
в табл. 6. 

Данные табл. 6 свидетельствуют о том, что инъекция морфия 
расчленяет поведение злобнотрусливой собаки на отдельные 
компоненты. Она приводит к ослаблению и даже полному устра- 
нению активнооборонительной реакции, не ослабляя, а иногда 
даже усиливая при этом выражении пассивнооборонительной. 
Представляет интерес описание поведения злобнотрусливой со- 
баки до и после инъекции ей морфия. 

Аллюр — немецкая овчарка, самец. 

Поведение до инъекции морфия. При моем приближении к вольеру Аллюр 
(в то время, когда я нахожусь на расстоянии 35—40 шагов от него) начинает 
лаять, стоя около решетки. Подхожу к самому вольеру, собака стоит около ре- 
шетки (иа расстоянии одного шага от меня) и лает; через 5 сек. отходит с лаем в 
задний конец вольера, стоит и лает там. Ударяю три раза рукой о сетку, со- 
бака подбегает с лаем к переднему концу вольера, но, добежав до решетки, по- 
ворачивается и уходит в кабину (закрытое помещение, соединенное с вольером). 
Стоит, высунув голову из дверцы, и рычит. Отхожу от клетки, собака с лаем 
выскакивает вслед за мной. 

Позедение после инъекции морфия (0,015 г). При моем приближении изда- 
лека к вольеру Аллюр молча стоит у решетки. При приближении к самому 
вольеру собака, опустив хвост, молча уходит в глубь вольера; простояв там не- 
сколько секунд, уходит в кабину. Ударяю три раза рукой о сетку, собака лает 
один-два раза и прячется в глубь кабины. Отхожу от вольера, собака не вы- 
ходит. 


Описанные опыты говорят о том, что морфий оказывает раз- 
личный эффект на оба компонента кажущегося единым оборо- 
нительного поведения злобнотрусливых собак. 

Все приведенные факты свидетельствуют о том, что поведение 
злобнотрусливых собак обусловливается наличием двух оборо- 
нительных реакций, которые одновременно проявляются в их 
поведении. Один и тот же раздражитель (незнакомый человек) 
вызывает одновременно два противоположных акта поведения: 
стремление к бегству и к нападению. Поведение злобнотрусливой 
собаки происходит по «взаимодействующей» между двумя этими 
унитарными реакциями. 

Таким образом, вышеприведенные материалы показали воз- 
можность расчленения биологической формы поведения на от- 
дельные унитарные реакции. В случае оборонительного поведе- 
ния собак их поведение конструируется лишь из двух унитарных 
реакций. Однако более сложные биологические формы поведе- 
ния, которые встречаются у животных, живущих в естественных 
условиях, несомненно, конструируются из значительного числа 
унитарных реакций. 

Представления о наличии сложных биологических реакций 
поведения высказывают некоторые исследователи. Н. А. Рожан- 
ский (1946, 1947) приходит к выводу о существовании ряда «био- 
логических рефлексов», представляющих комплексы более про- 
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стых рефлексов, В отличие от биологических форм поведения они 
спецфиически связаны с подкорковостволовой частью мозга, 
т. е. являются сложными комплексами безусловных рефлексов. 
Биологические же формы поведения, в нашем понимании, вклю- 
чают в себя наряду с безусловными рефлексами комплексы инди- 
видуальноприобретенных компонентов, которые входят в по- 
строение унитарных реакций поведения — тех элементов, из 
которых в свою очередь строятся биологические формы пове- 
дения. 

А. Н. Промптов (1948, 1956) говорит о «биокомплексах актив- 
ности» птиц (например, о пищевом биокомплексе активности), 
являющихся единой системой движений, адаптивная целост- 
ность которой не исчерпывается рефлекторным механизмом со- 
ставляющих ее частей. При этом врожденные и индивидуально- 
приобретенные рефлексы оказываются объединенными в единые 
координированные цепи актов поведения, 

ы полагаем, что между нашими «биологическими формами 
поведения» и «биокомплексами активности» Промптова принци- 
пиальной разницы нет. На основании разного материала и метода 
анализа мы пришли с ним к сходному представлению об этом 
этапе интеграции поведения животных. Термин «биологические 
формы поведения» нам представляется более подходящим, чем 
термин «биокомплексы активности», так как ряд унитарных реак- 
ций, формирующих эти категории поведения, характеризуется 
не активностью, а, наоборот, полной пассивностью животных. 

Например, важнейшим компонентом, входящим в материн- 
скую форму поведения птиц, является реакция, связанная с на- 
сиживанием яиц и характеризующаяся полной пассивностью 
животного. Различные унитарные реакции, проявляющиеся в 
виде затаивания (при виде врага, при подкарауливании добы - 
чи), формирующие соответствующие биологические формы пове- 
дения, также характеризуются пассивностью и т. д. 

Термин «биокомплекс активности» подчеркивает необходи- 
мость определенной активности животного, и такие акты поведе- 
ния, как выше названные, как будто выпадают из характеризу- 
емого этим термином круга явлений. 

Тинберген (М. Т1ифегоеп, 1950, 1955) в своей системе постро- 
ения различных уровней организации инстинктивного поведе- 
ния исходил из выдвинутого Крэгом, а затем расширенного Ло- 
ренцом представления о наличии у животных ненаправленного 
импульсивного поискового поведения (аррейМуе Бепау1оуг). 
Импульсивное поведение заканчивается завершающим (сопзи- 
та{огу) поведением, т. е. реакцией на определенный раздражи- 
тель. 

Согласно представлению Тинбергена, нервный центр, который 
ответствен за импульсивное поведение в возбужденное состояние 
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приходит под влиянием ряда интероцептивных или экстероцеп- 
тивных раздражений и индуцируется при возбуждении других 
центров нервной системы (пищевого, полового и др.). При дей- 
ствии на животное специфического раздражителя активируется 
гистема «врожденного освобождающего механизма» (ппае Ве- 
1еазша Меспап!зт), до этого блокирующая возможность дрена- 
жа возбуждения от центра, и начинается ненаправленное им- 
пульсивное поведение. Когда животное, проявляющее это пове- 
дение, встречается со специфическим раздражителем, снимается 
блок от центров более низкого уровня, пока вся цепь не закон- 
чится завершающим поведением (хищник ловит свою жертву; 
самец колюшки после миграции в район нереста, выбора места 
для гнезда, его постройки и «зазывания» туда самки оплодот- 
воряет икру). 

Вся интегрированная совокупность описываемых Тинберге- 
ном актов поведения животных относится, согласно нашему 
представлению, к той категории, которую мы определяем как 
биологическую форму поведения. Отдельные элементы этой це- 
пи являются унитарными реакциями поведения. Все они проявля- 
ются на фоне определенного доминантного очага возбуждения в 
центральной нервной системе. Мы считаем. что едва ли есть 
физиологические основания для разделения отдельных реакций 
на импульсивные и завершающие. Единственное различие 
между этими реакциями — последовательность их наступления. 
Конечно, реакция излавливания жертвы не может предшество- 
вать поисковой реакции. Как те, так и другие наступают в ответ 
на определенные внешние раздражения. Реакция миграции ко- 
люшки из глубоких водоемов в мелкие и поиск места для по- 
стройки гнезда, которые определяются Тинбергеном как «им- 
пульсивное поведение», осуществляется в результате действия 
определенных внешних раздражителей, а также удлинения све- 
тового дня и повышения температуры воды. Поэтому мы не ви- 
дим оснований рассматривать те акты поведения, которые оп- 
ределяются вышеуказанными авторами как «импульсивное пове- 
дение», в качестве принципиально отличных реакций от других 
реакций поведения и тем более считать, что в основе их осуществ- 
ления лежит возбуждение каких-то особых высших центров. 

Мы полагаем, что все эти реакции, формирующиеся при раз- 
личном удельном весе врожденных и индивидуально-приобре- 
тенных компонентов, интегрированы в биологические формы 
поведения, отвечающие различным биологическим фазам жизни 
организма. 

Согласно нашему представлению, биологическое значение 
того, что сложные формы поведения животных конструиру- 
ются из отдельных унитарных реакций, заключается в следую- 
щем. Животные приспосабливаются ко все- 
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му многообразию конкретных условий 
не при помощи биологических форм по- 
ведения в целом, а посредством отдель- 
ных унитарных реакций. При этом достигается 
возможность в случае изменений условий существования пере- 
страивать не всю биологическую форму поведения, а только те 
реакции, которые необходимы для адаптации к новым условиям 
жизни. Однако биологическая форма поведения, конструируясь 
в результате интеграции отдельных унитарных реакций, не яв- 
ляется простой суммой последних. Это видно из того, что прояв- 
ление той или иной унитарной реакции зависит от биологиче- 
ской формы поведения, которая доминирует в данный момент в 
поведении животного. 

Брюлль (ВгйИ, 1937), исследуя поведение хищных нтиц 
(соколов, ястребов), показал, что их реакции поведения изме- 
няются в зависимости от той территории, на которой в данный 
момент находится птица. Поведение птицы на «территории гнез- 
Да» (район вокруг гнезда) резко отличается от ее поведения 
на «территории добычи» (район, где производится охота). 
В районе гнезда они не охотятся. Около гнезда ястребов кор- 
мятся и гнездятся птицы, за которыми эти же хищники охотятся 
вне района гнезда. 

Согласно нашему представлению, в районе гнезда у птицы 
доминирует материнская форма поведения, и поэтому раздражи- 
тели, обычно вызывающие реакцию, связанную с пищевой фор- 
мой поведения, затормаживаются (в результате отрицательной 
индукции). 

На появление «врага» (например, человека) ястреб также 
реагирует совершенно различно в зависимости от того, на какой 
территории он находится. Если «враг» оказывается на «терри- 
тории добычи», ястреб от него улетает, если он появляется на 
«территории гнезда» в период выкармливания птенцов, птица ле- 
тает вокруг «врага» с «предостерегающим» криком, а в некоторых 
случаях даже нападает на него. В данном случае один и тот же 
раздражитель вызывает у птицы пассивно- или активнооборо- 
нительную реакцию в зависимости от того, на фоне какой 
биологической формы поведения он действует. При доминиро- 
вании материнской формы поведения, которая проявляется в 
поведении птицы вблизи гнезда с птенцами, те раздражители, 
которые обычно вызывают пассивнооборонительную реакцию, 
приводят к проявлению активнооборонительной. 

Приведенные примеры иллюстрируют высказанное положе- 
ние о том, что биологическая форма поведения, конструируясь 
как результат интеграции целого ряда унитарных реакций, обу- 
словливает проявление или торможение последних. 

Мы полагаем, что проявление биологической формы поведе- 
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ния связано с возникновением в центральной нервной системе 
определенного очага стойкого повышения возбудимости — до- 
минанты, в том смысле, как ее понимал А. А. Ухтомский (1923). 

Рассматривая значение принципа доминанты, Ухтомский 
(1945) подчеркивал, что накапливающаяся длительная стацио- 
нарная активность центров нервной системы, приводящая к сни- 
жению порогов возбудимости одних реакций и торможению 
других, является механизмом, обеспечивающим стабильность 
поведения животного соответственно основным биологическим 
фазам его жизни. 

Биологическая форма поведения является, как мы полагаем, 
внешним проявлением наличия стойкого очага повышенной воз- 
будимости в центральных отделах нервной системы, который при- 
водит к возможности наиболее легкого возникновения одних 
унитарных реакций поведения и торможения других. Те унитар- 
ные реакции поведения, которые проявляются на фонетакого очага 
повышенной возбудимости, конструируют соответствующую ему 
биологическую форму поведения. Однако сам очаг возбудимости, 
возникающий под влиянием как внешних, так и внутренних разд- 
ражителей, обусловливает то, какие унитарные реакции могут 
проявляться в данный момент в поведении животного. 

Рассматривая причины, лежащие в основе возникновения 
того или другого очага стойкого повышения возбудимости в 
центральной нервной системе, приводящего к проявлению опре- 
деленной биологической формы поведения, необходимо указать 
на роль гуморальных факторов. 

Так, половая форма поведения с совокупностью составляю- 
щих ее унитарных реакций проявляется на фоне повышенного 
содержания в крови половых гормонов (Завадовский М. М., 
1922; Бич, 1948; Розеп ай а. Агопзоп, 1958 и др.); пишевая 
форма поведения возникает в результате гуморальных сдвигов в 
крови («голодной крови»), создающих очаг стойкого повышения 
возбудимости в определенных отделах центральной нервной систе- 
мы. Материнская форма поведения (как у птиц, так и у млеко- 
питающих) со всей совокупностью конструирующих ее унитар- 
ных реакций также находится в зависимости от гормональных 
факторов (Сет, 1927, 1929; Еграга{, 1929; \!езпег ап ЗПеаг4, 
1933; В1а4е, 1931, 1935 и др.). Видимо, гормоны играют су- 
щественное значение и в формировании птенцового поведения. 
Как показали исследования Ю. А. Васильева (Васильев, 1941), 
экстирпация щитовидной железы приводит к длительному сох- 
ранению птенцового поведения. 

Приведенные факты указывают на То, что формирование 
биологических форм поведения осуществляется при теснейшем 
участии гормональных факторов. В то же время едва ли воз- 
можно, чтобы отдельные унитарные реакции формировались 
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при участии специфических гормонов. Только на фоне прояв- 
ления биологических форм поведения гуморальные факторы 
оказывают влияние и на отдельные унитарные реакции поведения. 

Таким образом, при конструировании биологических форм 
поведения из отдельных унитарных реакций происходит слож- 
ное взаимодействие части и целого. Отдельные унитарные реак- 
ции, формируя биологическую форму поведения, сами в своем 
проявлении зависят от последней. Все это дает нам право . рас" 
сматривать биологические формы поведения не как суммы 
отдельных унитарных реакций, а как целостные, сложные уроВ- 
ни интеграции поведения. 

В заключении настоящей главы остановимся на рассмотре- 
нии, под углом зрения развиваемых нами положений, тех физио“ 
логических механизмов, которые положены представителями 
этологического направления Лоренцом и Тинбергеном в основу 
инстинктивного поведения. 

Основным в концепции этих авторов является допущение на* 
личия системы «врожденных освобождающих механизмов» («бло- 
ков»), препятствующих дренажу импульсов из возбужденного 
центра и спонтанной его разрядке, приводящей к осуществлению 
реакции «вхолостую». 

Несомненно, что под влиянием интероцептивных и экстеро- 
цептивных раздражений и гуморальных факторов может 
повыситься возбудимость тех или иных центров нервной системы, 
Однако трудно допустить, чтобы специфический раздражитель 
(например, пиша) вызывал бы поток импульсов по эфферентным 
путям от возбужденного центра (пищевого) в результате устра- 
нения «блока», препятствующего этому. я 

Как было показано А. А. Ухтомским, если в определенной 
центральной группе общего нервного пути успевает сложиться 
стационарное возбуждение, которое обеспечивает снижение пО` 
рогов возбудимости в отношении текущих импульсов, происхо- 
дит облегчение для разрядов возбуждения в соответствующие 
эффекторы. Поэтому при наличии доминанты в определенном 
центре (например, в половом) должно происходить снижение по’ 
рогов для импульсов, которые идут от рецепторов, воспринимаю- 
щих специфические раздражители (признаки особей другого 
пола). 

Однако в некоторых случаях эти специфические раздражи* 
тели оказываются, видимо, недостаточными. Тогда реакция осу` 
ществляется лишь при наличии дополнительных неспецифических 
раздражителей, как на это указал Армстронг (Е. Апизгоп, 
1950), критически разобравший представления Лоренца. На: 
пример, речные чайки, содержащиеся в неволе, спариваются 
между собой только при появлении какого-либо необычного объ- 
екта. Подобные факты трудно объяснить с позиции Лоренца И 
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Тинбергена о действии раздражителя по принципу «ключа к 
замку». Какой раздражитель явился здесь «ключом», устранив- 
шим блок для дренажа возбуждения из полового центра? 

Однако это явление полностью отвечает учению о доминанте. 
Очевидно, неспецифический раздражитель оказал действие в 
результате суммирования возбуждения от неспецифического 
раздражителя с возбуждением доминантного центра, порог 
возбудимости которого без этого суммирования был недостаточно 
низок для осуществления реакции в ответ на специфический 
раздражитель. 

С другой стороны, если возбудимость доминантного центра 
чрезвычайно высока, его «готовность» к рефлекторному ответу 
определяет возможность реакции на неспецифический раздражи- 
тель. «Эта «готовность» к определенной реакции, или «тенденция» 
к реакции, разрешающаяся по поводу действия индифферентных 
раздражений, и есть выражение доминанты, перенесенной в дан- 
ный момент на определенные центры» (Ухтомский, 1926). Опи- 
санная Лоренцом реакция «вхолостую» и есть, очевидно, ответ 
на какой-нибудь подчас незамеченный наблюдателем неспеци- 
фический раздражитель, возбуждение от которого протекает по 
Эфферентному пути того центра, где в данный момент образова- 
лась доминанта. 

На значение ‹индифферентных» раздражений в проявлении 
реакции «вхолостую» при чрезвычайно низком пороге раздраже- 
ния указывает в одной из своих последних работ и сам Лорени 
(19566). 

Таким образом, мы считаем, что описанные представителями 
этологического направления факты можно объяснить уже из- 
вестными физиологическими закономерностями деятельности нер- 
вной системы; они не нуждаются в гипотетическом допущении 
системы блокирующих механизмов и спонтанного оттока воз- 
буждения через прорванные блоки, обусловливающего прояв- 
ление реакции «вхолостую». 

На основании развиваемого нами представления об унитар- 
ных реакциях и биологических формах поведения можно дать 
иное объяснение вопросу об изменяемости инстинктивных актов 
под влиянием индивидуального опыта, чем то, которое дают 
представители этологического направления. 

Поскольку в основе различных унитарных реакций и биоло- 
гических форм поведения, которые могут быть отождествлены 
с инстинктивными актами поведения, лежит различное со- 
отношение условно- и безусловнорефлекторных компонентов 
поведения, то вопрос об изменяемости инстинктов под влиянием 
индивидуального опыта должен быть решен положительно. 

В тех случаях, когда осуществление определенного акта пове- 
дения (например, питья воды у голубей) протекает, видимо, в 
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основном при участии безусловнорефлекторных компонентов, 
роль индивидуального опыта незначительна. Рассмотрение таких 
актов поведения может привести к представлению о независи- 
мости формирования инстинктивных актов поведения от индиви- 
дуального опыта. 

С другой стороны, если рассматривать изменяемость актов 
поведения, формирующихся при болышом удельном весе индиви- 
дуальноприобретенных компонентов поведения (например, 
при формировании песни у самцов некоторых видов птиц-ими- 
таторов), можно сделать вывод о чрезвычайно большой изменяе- 
мости инстинктов под влиянием индивидуального опыта и даже 
прийти к заключению о том, что врожденные компоненты вооб- 
ще не играют никакой роли в формировании инстинктивных 
актов поведения. 

Однако, исходя из того положения (Крушинский, 1947, 1948), 
что поведение всегда формируется из взаимодействия врожден- 
ных и индивидуальноприобретенных компонентов, оба эти зак- 
лючения едва ли можно считать правильными. 

Мы полагаем, что развиваемое нами представление об уни- 
тарных реакциях и биологических формах поведения позволяет 
облегчить понимание взаимоотношения врожденных и индивиду- 
альноприобретенных компонентов в формировании инстинктов 
и навыков. 


ГЛАВА П 


ФОРМИРОВАНИЕ ПОВЕДЕНИЯ В ЗАВИСИМОСТИ ОТ ОСНОВНЫХ 
СВОЙСТВ НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ 


И. П. Павлов показал, что несмотря на все многообразие 
поведения животных можно выделить определенные типы нерв- 
ной деятельности. «Но так как наше и высших животных пове- 
дение определяется, управляется нервной системой, то есть веро- 
ятность свести указанное разнообразие на более или менее огра- 
ниченное число основных свойств этой системы с их комбина- 
циями и градациями. Таким образом получится возможность 
различать типы нервной деятельности, т. е. те или другие комп- 
лексы основных свойств нервной системы»!. 

Исследования, проведенные в павловских лабораториях, 
показали, что различие в свойствах нервной системы лежит в ос- 
нове различных типов условнорефлекторной деятельности жи- 
вотных. Однако зависимость между всем многообразием особен- 
ностей поведения животных и типологическими свойствами изу- 
чена пока счень слабо. В то же время разработка этого вопроса 
должна иметь большое значение для установления закономер- 
ности формирования поведения животных, потому что один из 
возможных путей регуляции поведения (как в норме, так и 
в патологических случаях), несомненно, может осуществляться 
посредством воздействий на основные свойства нервной системы, 
определяющие тип нервной деятельности животного. 

Мы изучали формирование актов поведения в зависимости 
только от двух основных свойств нервной системы: ее силы и 
степени возбудимости. Хотя указанные свойства нервной системы 
не охватывают других функциональных особенностей, которые 
характеризуют ее деятельность (равновесие и подвижность про- 
цессов возбуждения и торможения), мы тем не менее сознательно 


1 И. П. Павлов, Двадцатилетний опыт.., стр. 651. 


ограничили себя изучением только этих свойств. Причины, побу- 
дившие нас изучать формирование поведения в зависимости 
от основных свойств нервной системы, а не от типа нервной 
деятельности, следующие. 

Во-первых, нам казалось правильнее начать изучение зависи- 
мости формирования поведения не от заведомо комплексного 
свойства высшей нервной деятельности — типа, а от более про- 
стых особенностей нервной системы животного. 

Во-вторых, используя генетический метод для комбинирова- 
ния различных особенностей нервной деятельности, мы стара- 
лись выделить те свойства нервной системы, которые могут на- 
следоваться наиболее просто. Тип же нервной системы не может 
наследоваться просто. 

В-третьих, оценка типа нервной деятельности каждой соба- 
ки по тем тестам, которые используются в павловской школе, 
требует чрезвычайно длительного времени, исчисляемого 
месяцами. Отдельные же свойства нервной системы могут быть 
изучены гораздо быстрее. 

Среди собак наблюдается значительное различие в степени 
их подвижности, активности. «Одни из них в высшей степени 
реактивны, подвижны и общительны, т. е. как бы чрезвычайно 
возбудимы и скоры. Другие совершенно наоборот: мало реак- 
тивны, мало подвижны, мало общительны, т. е. вообще как бы 
мало возбудимы и медлительны»!. Это описание внешнего пове- 
дения, данное Павловым для собак, может быть применено и по 
отнощению к другим животным. Исследователи, изучающие пове- 
дение, применяют всевозможные методы для регистрации по- 
движности животных. Широко используют вращающиеся коле- 
са, снабженные счетчиками, учитывающими двигательную ак- 
тивность крыс; сконструированы специальные клетки с под- 
вижным дном, регистрирующие двигательную активность со- 
бак, ит. д. 

Большинство исследователей, изучающих двигательную ак- 
тивность животных, для характеристики этого свойства употреб- 
ляет термин «активность», или «спонтанная активность». Хотя 
это понятие характеризует лишь поведение животного, оно тем 
не менее отражает проявление общих свойств нервной системы, 
поэтому мы сочли возможным различие в двигательной активно- 
сти животных свести к разной степени общей возбудимости нерв- 
ной системы. Животные, обладающие высокой возбудимостью 
нервной системы и соответственно с этим низким порогом раздра- 
жения, должны реагировать на гораздо большее число тех много- 
образных раздражителей, которым постоянно подвергается нерв- 
ная система, чем животные, обладающие малой возбудимостью 
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и соответственно более высоким порогом раздражения. Отсюда 
и то различие в двигательной активности, которое наблю- 
дается между отдельными особями. 

С одной стороны, мы имеем крайне возбудимых животных, 
характеризующихся повышенной двигательной активностью, 
которые бурно реагируют на все внешние раздражители; с дру- 
гой — маловозбудимых, характеризующихся малой двигательной 
активностью. Между этими крайними вариантами имеется не- 
прерывный ряд чисто количественных переходов. 

На наличие количественных различий в степени возбудимос- 
ти четко указывает Л. А. Орбели (1945). «Можно себе представить 
животное, у которого слабый и сильный раздражители вызывают 
слабое возбуждение; можно себе представить животное, у кото- 
рого раздражение всегда принимает значительную силу, и 
можно себе представить животное с средней силой возбудитель- 
ного процесса». 

Соответственно со всем вышесказанным под различной степенью 
возбудимости мы понимаем различное количественное выра- 
жение функционального уровня нервной 
системы, определяющего активность жи- 
вотного в ответ на всю сумму внешних 
и внутренних раздражений, которым под- 
вергается организм в каждый момент 
своего существования. 

Рассматривая формирование поведения в зависимости от 
общей возбудимости нервной системы, оцениваемой по сумме 
движений, делаемых животным за определенный отрезок времени, 
мы вполне сознаем, что одна двигательная активность не может 
полностью отразить степень возбудимости нервной системы изу- 
чаемого животного.Она может проявляться и по другим эфферент- 
ным путям. Тем не менее мы считаем, что двигательная актив- 
ность наиболее приемлема для характеристики степени общей 
возбудимости нервной системы. Это подтверждается и тем, 
что в условнорефлекторном поведении двигательный ком- 
понент, по сравнению с секреторным, является более устой- 
ЧИВЫМ. 

К этому же выводу приходит П. К. Анохин, применяя метод 
активного выбора у собак (Анохин, 1932). В другой его работе 
(Анохин и Стреж, 1933) указывается, что «двигательный компо- 
нент общей пищевой реакции как наиболее подвижный и с наи- 
более низким порогом возбуждения может наличествовать там, 
где все остальные, по преимуществу вегетативные проявления, 
уже отсутствуют». 


+ Л. А. Орбели. Лекции по вопросам высшей нервной деятельности. 
М.—Л., 1945, стр. 96. 
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Различия в двигательной активности животных в значительной 
степени обусловливаются врожденными функциональными свойст- 
вами нервной системы. Утсурикава (\. О4зиг!Кама, 1917) изучал 
различие в поведении крыс инбридированной и аутбридированной 
линий. Регистрация двигательной активности показала, что крысы 
аутбридированной линии были более активны, менее дики и менее 
реактивны по отношению к звуковым раздражителям. Рунд- 
квист (Е. Кипд4и!$, 1933), Броди (Е. Вгоду, 1943, 1950) пока- 
зали, что можно с успехом нрименять селекцию для выведе- 
ния линий крыс, отличающихся по своей двигательной актив- 
ности. 

В работах М. П. Садовниковой-Кольцовой (1934, 1938!) 
показано, что дикие крысы обладают более высокой активностью, 
чем лабораторные. Гибриды первого поколения, полученные от 
скрещивания диких и лабораторных крыс, по своей активности 
оказались промежуточными между обеими родительскими фор- 
мами. 

Сходные результаты получены и на собаках. Л. Адамец 
(1930) указывает, что в Моравии чрезвычайно возбудимых англий- 
ских пойнтеров, очень быстро «работающих» во время охоты и 
поэтому скоро утомляющихся, скрещивают с менее возбудимыми 
немецкими легавыми. Гибриды оказываются менее возбудимыми, 
чем пойнтеры, но более возбудимыми, чем легавые. 

Андерсон (О. Апаегзоп, 1939, 1941), используя методику 
учета возбудимости собак при помощи шагомера, указывает, 
что суточная активность различных пород весьма различна. 
По этому свойству были выделены три группы собак. К наиболее 
возбудимой, активной группе принадлежат немецкие овчарки, 
арабские борзые и спаниели; к группе со средней активностью — 
английские бульдоги, таксы и пекинские собаки; к малоактив- 
ной группе — французские гончие. 

Были получены гибриды между различными породами собак. 
По возбудимости гибриды первого поколения оказались проме- 
жуточными между крайними родительскими формами. Большин- 
ство гибридов второго поколения приближалось по этому свой- 
ству к гибридам первого поколения, однако встречались осо- 
би и с очень высокой и,наоборот, очень низкой двигатель- 
ной активностью. Это указывает на происшедшее расщеп- 
ление. 

Приведенные данные о наследовании у крыс и собак различной 
степени активности, в основе которой лежит различная возбуди- 
мость нервной системы, показывают несомненную рольврожденных 
факторов в возникновении индивидуальных различий в дан- 
ном функциональном свойстве организма. Вероятно, повышен- 
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ная возбудимость частично доминирует над малой возбуди- 
мостью. 

Значение степени возбудимости нервной системы в поведе- 
нии животных может быть выяснено двумя методами: 1) искус- 
ственным изменением степени возбудимости нервной системы с 
последующим изучением изменения поведения; 2) сравнением 
поведения животных, обладающих различной возбудимостью. 

Большинство авторов рассматриваемый вопрос изучали путем 
установления зависимости между степенью возбудимости жи- 
вотных и ходом выработки индивидуальноприобретенных на- 
выков. 

В школе И. П. Павлова широко применяют фармакологиче- 
ские препараты, изменяющие возбудимость нервной системы. 
В этом отношении наиболее хорошо изучен кофеин. 

Изучение влияния кофеина на высшую нервную деятельность 
началось с исследования П. М. Никифоровского (1910, 1911), 
который показал, что применение указанного препарата в неболь- 
ших дозах приводит к повышению возбудимости. Согласно мне- 
нию автора, тормозные процессы при этом не меняются. Резуль- 
татом усиления процесса возбуждения является увеличение 
интенсивности условнорефлекторных ответов и растормаживание 
дифференцировок. 

В дальнейшем было выяснено, что кофеин усиливает процесс 
возбуждения (Зимкин, 1928; Линдберг, 1935), причем степень 
усиления зависит как от дозы применяемого вещества, так и 
от состояния нервной системы животного. Во-первых, оказалось, 
что слишком большие дозы кофеина, резко увеличивая процесс 
возбуждения, вызывают запредельное торможение (Линдберг, 
1935; Клещов, 1938; Зевальд, 1938). В результате происходит 
уже не увеличение условных рефлексов, а, наоборот, их угне- 
тение. 

Во-вторых, было показано, что действие кофеина на процесс 
возбуждения находится в большой зависимости от типологиче- 
ских свойств нервной системы. У животных слабого типа нерв- 
ной системы к увеличению условных рефлексов приводит при- 
менение только небольших доз этого вещества; большие же дозы 
уменьшают условнорефлекторную деятельность (Клещов, 1938). 
Точно так же при ослаблении нервной системы в результате не- 
посильной нервной работы, кастрации (Петрова, 1936) или ста- 
рения (Павлова А. М., 1938) только небольшое повышение воз- 
будимости, полученное при применении малых или средних доз 
кофеина, приводит к увеличению условных рефлексов. Введение 
болыших доз угнетает их. 

Изучение других веществ, повышающих возбудимость нерв- 
ной системы: стрихнина (Никифоровский, 1910; Журавлев, 
1938; Пышкина, 1939) и кокаина (Журавлев, 1938) — показало, 
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что эти вещества увеличивают как условные, так и безусловные 
рефлексы. 

Исследования, посвященные изучению влияния эндокринных 
факторов на ход выработки условных рефлексов, дали сходные 
результаты. Работы, проведенные в павловской школе А. Валь- 
ковым (1925), М. К. Петровой (1936), Л. О. Зевальдом (1947) 
и другими, а также опыты, предпринятые по инициативе Стокарда 
(Зфоскага, 1941) и выполненные Андерсоном (1941), показали, 
что экстирпация гипофиза, щитовидных и паращитовидных 
желез, надпочечников приводит к значительному снижению 
величины условных рефлексов. Инъекция же гормонов передней 
доли гипофиза, паращитовидных и щитовидной желез и адрена- 
лина приводит к увеличению условных рефлексов. Разбирая 
вопрос о механизме действия этих гормонов на условнорефлек- 
торную деятельность, некоторые авторы (например, Андерсон) 
прямо указывают, что гормоны действуют через изменение воз- 
будимости нервной системы животного. 

Таким образом, работы, в которых применялись вещества, 
изменяющие возбудимость нервной системы, показали, что услов- 
но- и безусловнорефлекторная деятельность животного зависит 
от степени возбудимости нервной системы. Повышение возбуди- 
мости в пределах, не вызывающих запредельного торможения, 
приводит к усилению как условно-, так и безусловнорефлектор- 
ной деятельности. 

Изучение зависимости между степенью возбудимости нервной 
системы (оценивавшейся по двигательной активности животного) 
и успехом выработки индивидуальноприобретенных навыков 
дало сходные результаты. Исследования Ширли (М. Зпуйеу, 
1928); Лигона (Г4боп, 1929}, Тутле и Дайксхорна (цит. по Ап- 
егзоп апЬ ЗтИВ, 1932) показали довольно высокие коэффици- 
енты корреляции (--0,40-—--0,63) между величиной двигатель- 
ной активности и быстротой выработки условных рефлексов 
пробежки лабиринта. Рундквист и Херон (Е. Кип@4и1$й а. М. 
Негоп, 1935), исследуя 17-е поколение определенной линии крыс, 
отбираемое по признаку высокой двигательной активности, 
приходят к выводу, что возбудимые, активные животные обу- 
чаются в лабиринте лучше, чем маловозбудимые. 

Хемфри и Уорнер (Е. Нитригеу а. Г.. \огпег, 1934), исследуя 
Дрессируемость большого количества собак в питомниках слу- 
жебного собаководства Швейцарии, нашли, что наиболее хорошо 
дрессирующиеся особи оказались высоковозбудимыми. Из 254 
хорошо дрессировавшихся собак 70% оказались повышенно- 
возбудимыми, а из 96 наиболее плохо поддающихся дрессировке 
собак только 33% оказались повышенновозбудимыми. Козф- 
фициент корреляции между возбудимостью и дрессируемостью 
оказался равным --0,40 --0,03. 


$ Л. В. Крушинский 65 


Проведенные нами исследования на 27] собаке также показали 
ясную корреляцию между степенью возбудимости и успехом 
выработки двигательного условного рефлекса. Возбудимость 
собак измерялась при помощи шагомера. Исследования прово- 
дились на голодных собаках (в часы их вечерней кормежки). 

Собаку привязывали на 1,5-метровый поводок к вбитому 
в землю приколу. На щею ей вешали щагомер. Хозяин (постоянно 
ухаживающий за собакой человек) ‚ держа в руках бачок с кор- 
мом, давал собаке лизнуть его, затем, подзывая собаку, отбегал 
от нее на 10—15 ми в течение 2 мин., показывая корм, подзывал 
к себе собаку. Все собаки в большей или меньшей степени при- 
ходили в возбужденное состояние: они метались, рвались к хо- 
зяину, большинство из них возбужденно лаяло. Эти движения 
суммарно учитывались шагомером. Наблюдалась огромная вари- 
ация в интенсивности двигательного возбуждения собак; она 
колебалась от 10 до 360 движений, делаемых собакой за 2 мин. 

Исследуемые собаки дрессировались во время войны по про- 
тивотанковой или связной службе. У собак противотанковой 
службы вырабатывался условный рефлекс, по команде бежать 
к идущему танку. Собаки службы ПТ| пролезали между гусени- 
цами танка; собаки службы ПТ2, добежав до танка, обегали его 
с одной из сторон. Оценку результата выработки условных реф- 
лексов давали на основе учета всего периода обучения со- 
баки. Качество работы собак оценивалось по 4-балльной системе 
(отлично, хорошо, посредственно и плохо). 

В табл. 7 приведены коэффициенты корреляции между сте- 
пенью возбудимости (измеряемой при помощи шагомера) и 
качеством работы собаки. 

Таблица 7 


Корреляция между степенью возбудимости собак и успехом 
выработки двигательных условных рефлексов 


Коэффициент Достоверность 

№ груплы п корреляции корреляции 
гЕт» гт, 
1 (связные) 56 -0,43--0,10 4,30 
2 пт)... 100 -+0,33-0,09 3,67 
3 (пт .. 54 -+0,52-0,10 5,20 
4 (ПТ? .. 61 -+0,58--0,08 7,25 


Из табл. 7 видно наличие положительной зависимости между 
степенью возбудимости собак и успехом выработки индивидуаль- 
ноприобретенного навыка. Повышенновозбудимые собаки выра- 
батывают индивидуальноприобретенные навыки лучше, чем 
маловозбудимые. Это особенно ясно видно при сравнении успе- 
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ха дрессировки высоковозбудимых и маловозбудимых собак 
(табл. 8). 
Таблица 8 


Успех выработки индивидуальноприобретенных навыков 
У повышенно- и маловозбудимых собак 


Резковозбудимые собаки Маловозбудимые собаки 
(дающие больше (дающие меньше 
300 ударов шагомера 60 ударов шагомера 
за 2 мнн.) за 2 мин.) 
Оцеика успеха | % з 
выработки В Я В || а 
= Еее 
НавЫа ЕЕ Е ЕЕ! Е 
м |* Мо ИХ В В В 
= ео #22 #|е 
. + . . Ф . . . . Ф 
||| < Р|Р|Е| | Я | 
Отличне ..... 2131216113 34,5 000] о|о 0 
Хорошо ..... 61810] 41 18 147,5 0121010 |2] 9,0 
Посредственно. 101510101 513,01121310| 6 127,0 
Плохб...... 11110101 215,0 216 |411 2114 [64,0 
Таблица 9 
Влияиие искусствениого повышения возбудимости 
на дрессируемость собак службы ПТ! 
Е Е 5 
Зоб 8 ча 
Е се Е Е Кол-во пре- Е ы 
№| Кличка |33= ов поем. | ВЕ | Парата, полу- | 8 
пп| собаки |889 доз: препа = ченного за | в9 
Е: рата (в г) ЬС2 вм 
ие 8 | время опыта | бы 
8 58а Ее Е 
ЕЕ Е Е 
арт о. Но ао 
1 Тобо 3 тиреоидин 5—10 5 | тнреоидни 30 | 5 
кофеин 0,5 ОН 2,5 
2 Орел 2 тиреоидин 5 тиреоидин 40 
кофеин 1 8 | кофеин 8 5 
3 Марта 2 тнреоидин 5 тиреоидин 10 
кофеин 0,5 4 | кофеии 2 2 
4 Тинта 2 тиреоидин 5—15,0] 7 | тиреоидин 60 2 
5 Дайк 2 » 5 6 ъ 30 5 
6 Рем 2 » 5—10 17 » 80 | 2+ 
7 Трильби 2+ » 5 | » 55 | З-+ 
8 Эма 2 » 5—30 31 » 355 
кофеин 1—1,5 кофеин п 5 


Данные табл. 8 иллюстрируют различие в формировании 
индивидуальноприобретенного поведения у повышенно- и мало- 
возбудимых собак. Среди повышенновозбудимых собак большой 
процент особей работало хорошю и отлично, и, наоборот, среди 
маловозбудимых животных подавляющее большинство особей 
работало плохо. Из 22 маловозбудимых собак ни одна не полу- 
чила оценку «отлично», и только 2 собаки имели оценку «хо- 
рошо». 

При оценке качества работы дрессировавшихся собак значе» 
ние имеет, помимо соотношения между правильными исполне- 
ниями и отказами, также темп и четкость выполнения навыка, 
Четкость выполнения приема особенно важна при противотан- 
ковой службе ПТ1, когда собака, добежав до двигающегося танка, 
должна без всякой задержки проскочить между его гусеницами. 
Чтобы без задержки пролезть под танком, собака должна затор- 
мозить естественную боязнь такого сверхсильного раздражителя, 
как двигающийся на нее с большой скоростью танк. 

Можно было ожидать, что оцениваемая нами при помощи шаго- 
мера степень возбудимости собак в основном определяет различ- 
ный темп выполнения приема. Однако проведенный анализ 
показал, что не только темп пробежки собаки, но и четкость 
реакции пролезания под танком (обусловленная легкостью, с 
которой собака затормаживает боязнь танка) находятся в ясной 
корреляции со степенью ее возбудимости (коэффициенты кор- 
реляции соответственно равны --0,55--0,10 и -+0,57--0,09). 

Обнаружив, что повышенная возбудимость находится в 
положительной зависимости с хорошей дресси руемостью противо- 
танковых собак, мы поставили опыты для выяснения возможно- 
сти улучшения дрессируемости плохо обучающихся собак, ис- 
кусственно повышая возбудимость их нервной системы. Для этого 
были использованы кофеин (бензойнонатриевая соль) и тирео- 
идин. Опыты были поставлены на 8 плохо дрессировавшихся про- 
тивотанковой (ПТ!) службе собаках, с низким темпом работы, 
часто отказывавшихся пролезать под танком (табл. 9). 

Как видно из табл. 9, применение тиреоидина и кофеина в 
ряде случаев значительно улучшило выполнение выработанного 
индивидуальноприобретенного навыка. Однако эффект наблю- 
дался не всегда. В некоторых случаях (собаки №1, 2, 5) «ра- 
бота» собаки улучшалась очень скоро. Уже на 5—6-й день 
введения тиреоидина и кофеина собаки четко, с болыной «заин- 
тересованностью» начинали выполнять требующийся от них 
прием. В других случаях (собака № 8) эффект наступал медленно. 
Отсутствие эффекта в некоторых случаях (собаки № 3, 4), веро- 
ятно, объясняется малой продолжительностью опыта (собаки 
выбывали по случайным причинам). 

Для более наглядной иллюстрации влияния применявшихся 
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препаратов на выполнение вырабатываемого навыка приведем 
более подробное описание опыта с одной из собак. 


Эма — немецкая овчарка, возраст — 5—6 лет. До начала нашего опыта 
собаку дрессировали по протнвотанковой службе в течение 2 месяцев. Темп ра- 
боты собаки был чрезвычайно медленный: она шагом подходила к танку ив 
большинстве случаев отказывалась без принуждения пролезать под ним; 
подлежала выбраковке. 

Уже через 9 дней после дачи тнреоидина у собаки во время работы можно 
было отметить признаки повышения возбуднмостн. Она начала лаять, визжать 
й рваться по направлению к танку. Последующее одновременное примененне 
тиреоиднна и кофеина еще больше улучшило работу собаки, однако «отличная» 
(5) оценка ее работы была дана только на 21-й день применения препаратов, 
Последующее применение препаратов привело к четкой, безотказной работе 
в быстром темпе. Собаку передалн в часть. Через 8 месяцев (без применения 
препаратов) собака еще четко выполняла выработанный навык, хотя темп ра- 
боты уже значительно снизился и работа ее была оценена на «хороню» (4). 


Таким образом, проведенные исследования показали, что 
повышенная возбудимость нервной системы является благо- 
приятным условием при выработке у собак таких индивидуально- 
приобретенных навыков, в выполнении которых имеет значение 
как темп самого выполнения, так и торможение боязни раздра- 
жителя, на который вырабатывается данный условный рефлекс. 
Однако у собак повышенная возбудимость имеет положительное 
значение не при всех видах выработки сложных двигательных 
условных рефлексов. 

Нами совместно с Д. А. Флёссом были проведены исследова- 
ния по выяснению значения степени возбудимости для розыск- 
ных собак. Основным навыком, которому дрессируются розыск- 
ные собаки, является «следовая работа». 

Собака обучается по команде отыскивать по следу того чело- 
века, запах которого она восприняла при обнюхивании в месте 
ухода человека его следа или оставленного им предмета. 
При этом животное должно дифференцировать его запах от 
запаха следов других людей, пересекающих след искомого 
человека". 

Возбудимость собак определялась при помощи шагомера, 
по зышеописанной методике. Исследования были проведе- 
ны на 102 собаках, дрессировавшихся по розыскной 
службе. 

Оказалось, что между степенью двигательной возбудимости 
и успехом обучения собак следовой работе нет ясной зави- 
симости. 

Маловозбудимые собаки в ряде случаев показывали прекрас- 
ные результаты при работе по следу. Так, маловозбудимая со- 
бака «Рекс» (показания шагомера 35) ходила по следу в медлен- 


195 1 Методнка дресснровкн опнсана в книге «Служебная собака». Сельхозгиз, 
2. 
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ном темпе, однако тщательно принюхивалась к следу и четко 
«прорабатывала» углы и новороты следа. Кроме того, она обла- 
дала отличным чутьем '. Рекс был одной из лучщих следовых со- 
бак в группе. 

Повыщшенновозбудимые собаки, работающие по следу обычно 
очень «заинтересованно» и в быстром темпе, нередко проскаки- 
вают углы и повороты следа или «переключаются» на другие 
следы. Так, например, очень возбудимая собака «Рейд» (показа- 
ния шагомера 273), обладавшая отличным чутьем, чрезвычай- 
но возбуждалась на следу и поэтому пробегала углы следа, 
что приводило к частой потере следа. 

Повыщенновозбудимые собаки при дрессировке по следовой 
работе являются «трудными» собаками, но в руках опытных дрес- 
сировщиков и они могут давать отличные результаты. 

Поскольку дрессировка противотанковых собак и собак служ- 
бы связи строилась на базе пищевого безусловного рефлекса, а 
следовая работа — активнооборонительного, можно было пред- 
положить, что двигательная возбудимость, учитываемая нами 
при помощи шагомера при возбуждении собак показом корма, 
отражает в основном пищевую возбудимость собак, от которой 
зависит успех дрессировки противотанковых и связных собак. 
Так как следовая работа строится не на базе пищевого рефлекса, 
Такой зависимости и не удалось установить. Поэтому у одной 
из грунп розыскных собак двигательная возбудимость была 
определена не только при помощи возбуждения собак нищей, 
но и при возбуждении собаки незнакомым человеком. В этом 
случае собаку с надетым на шею шагомером, привязанную к 
приколу, в течение 10 сек. дразнил незнакомый человек, который 
перед мордой собаки делал угрожающие движения, а затем от- 
ходил на 20—25 шагов (находясь на виду у собаки) и стоял не- 
подвижно в течение | мин. Затем хозяин собаки снимал шагомер. 
Помимо регистрации количества делаемых собакой за | мин. 
10 сек. движений экспериментатор отмечал время, в течение кото- 
рого у животного продолжалось двигательное возбуждение 
(после прекращения дразнения). 

Сопоставление результатов определения двигательной возбу- 
димости собак, выявляемой при помощи возбуждения кормом и 
незнакомым человеком (Т. е. «пищевой» и «активнооборонитель- 
ной» возбудимости), показало явное совпадение количеств дела- 
емых собакой движений при возбуждении ее различными спосо- 
бами (табл. 10). 

Из табл. 10 видно совпадение показателей двигательного воз- 
буждения у собак, выявляемого различными методами. Собаки 


1 Чутье определяли по разработанной нами объективной методике (Кру- 
шинский, Чуваев и Волкиид, 1946). 
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Таблица 10 


«Пищевая» и «активнооборонительная» двигательная возбудимость 
у крайних представителей исследованных собак 


«Активнооборонитель- 
«Пищевая» ная» возбудимость 
возбуди- 
мость среднее из | длитель- 
Кличка (среднее из | 3 показа- ность Примечание 
собаки | зтоказаний ний двигатель- 
шагомера | Шагомера | ного воз- 
за 2 мин.) | за 1 мин. | буждення 
10 сек. (в сек.)* 
Джек 281 168 свыше 60 собаки с наиболее 
Джульбарс 278 177 »› 60 | высокими показателя- 
Рейд 273 166 › 60 | ми шагомера при оп- 
ределении «пищевой» 
возбудимости 
Рекс 1 45 55 3 собаки с наимеиее вы- 
Рекс П 35 33 1 сокими показателями 
Альба 19 9 0 шагомера при опреде- 
лении «пищевой» воз- 
будимости 


с высокой «пищевой» возбудимостью обладают также и высокой 
«активнооборонительной» возбудимостью. Это указывает на то, 
что различие в двигательной активности, которое выявляется 
при возбуждении собак пищей, не результат только их различной 
пищевой возбудимости; оно отражает более общее функциональ- 
ное свойство нервной системы. 

Зависимости между успехом дрессировки собак по следовой 
работе и степенью их двигательной возбудимости, выявляемой 
во время проявления активнооборонительной реакции, установить 
не удалось. Собаки с разной «активнооборонительной» возбуди- 
мостью дрессировались следовой работе с одинаковым успехом. 

Итак, хотя следовая работа строится на базе активнооборо- 
нительного рефлекса, различная степень проявления двигатель- 
ного компонента этой реакции не играет существенного значения. 

Следовательно, образование различных двигательных навы- 
ков у собак находится в разной зависимости от степени возбу- 
димости их нервной системы. Такие навыки, как дрессировка 
но службе связи и противотанковой, где основной успех работы 
собаки зависит от выработки определенного положительного 
условного рефлекса (пробежка между хозяином и помощником у 
связных собак и пробежка к танку у противотанковых), нахо- 
дятся в ясной положительной зависимости от степени возбудимо- 
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сти собак: у повышенновозбудимых особей эти условные рефлек- 
сы образуются лучше. 

Такие же навыки, как следовая работа, при которых большое 
значение имеет тонкая дифференцировка раздражителей, не 
находятся в ясной положительной зависимости от степени воз- 
будимости собаки. У повышенновозбудимых собак за счет нару- 
шения дифференцировки ухудшается и качество их следовой 
работы. Этим, несомненно, и обусловливается то, что при дрес- 
сировке указанному приему не удается обнаружить положитель- 
ной зависимости от степени возбудимости нервной системы. 

Значение общей возбудимости для проявления и выражения 
унитарных реакций поведения ясно выступило в наших иссле- 
дованиях по изучению формирования пассивнооборонительной 
реакции у собак (Крушинский, 1938). 

Поводом для начала этой работы послужил следующий факт. 
Три самца гиляцких лаек, необладающие пассивнооборонитель- 
ной реакцией, были скрещены с немецкими овчарками, также 
не имеющими данной реакции поведения. В результате скрещи- 
вания было получено потомство (25 особей), которое обладало 
чрезвычайно резко выраженной пассивнооборонительной реак- 
цией (рис. 8). 

Объяснить наличие данной реакции поведения только вос- 
питанием гибридов в изолированных условиях (в питомнике) 
трудно, так как ряд собак других пород и немецких овчарок, 
В частности, воспитанных в том же питомнике, или совсем не 
обладал пассивнооборонительной реакцией или она была выра- 
жена в менее резкой стенени. 

Подобное же проявление резко выраженной пассивнообороии- 
тельной реакции мы наблюдали у гибридов волка с собакой, 
находившихся в Московском зоопарке и описанных Н. А. Иль- 
иным (1934), отметившим наличие у них сильновыраженной 
пассивнооборонительной реакции. Гибриды были гораздо более 
трусливы, чем волки. 

Наличие в обоих случаях у гибридов резко выраженной пас- 
сивнооборонительной реакции наводило на мысль, что мы имели 
дело с явлением одного и того же порядка. В случае гибридов 
волков с собаками были все основания предполагать, что пассив- 
нооборонительная реакция унаследована ими от волков (так как 
волки обладают ею) и усиливается в результате гибридизации, 

При сопоставленииобоих типов скрещиваний следует отметить 
малую двигательную возбудимость как волков', так и гиляцких ла- 
ек, в особенности по сравнению с многими породами собак. В слу- 
чае скрещивания волков с собаками резкое выражение у гибридов 
пассивнооборонительной реакции мы объясняем тем, чтоони на- 


ТУ волков, как правило, отсутствует та хаотическая двигательная 
возбудимость, которая характерна для многих пород собак. 
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Уавркин Кармен Чаур 


Анита чаур Аза 


Рис. 8. Проявление пассивнооборонительной реакции при скрещивании 
немецких овчарок (Альма, Кармен, Анита, Аза) с гиляцкими лайками 
(Чабуш, Чаур, Чавркин). 

Черным обозначено наличие пассивнооборонительной реакции; штри- 
хом — активнооборонительной 
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следуютот волков рефлекторную основу для проявления пассив- 
нооборонительной реакции, а от собак — повышенную возбу- 
димость нервной системы. При этой комбинации происходит 
усиление выражения пассивнооборонительной реакции, чтои 
является очевидной причиной ее более резкого выражения у 
гибридов по сравнению с волками. 

Использование этой схемы при объяснении возникновения 
резко выраженной пассивнооборонительной реакции у гибридов 
(гиляцкие лайки с немецкими овчарками) встречает затруднение, 
так как собаки и той и другой породы данную реакцию не прояв- 
ляли. Мы предположили, что у гиляцких лаек имеется врожден- 
ная безусловнорефлекторная основа для формирования пассивно- 
оборонительной реакции, но она не проявляется у них вследствие 
слишком малой возбудимости их нервной системы. При скрещива- 
нии же гиляцких лаекс повышенновозбудимыми овчарками воз- 
никает такая же комбинация, как в случае скрещивания волков 
с собаками: сочетание безусловнорефлекторной основы для фор- 
мирования пассивнооборонительной реакции с повышенной воз- 
будимостью, что приводит к резкому выражению трусости у гиб- 
ридов. 

Обозначим генотипическую основу пассивнооборонительной 
реакции через Т, отсутствие ее через т, повышенную возбуди- 
мость через В и малую возбудимость через в. Мы будем иметь 
в случае скрещивания: 


Волков с собаками Гиляцких лаек 
с овчарками 
Волк х собака гиляцкая лайка х овчарка 
вв ТТХВВ тт вв ТТХВ В тт. 
Малая возбуди- повышенная воз- малая возбуди- повышенная 
мость, будимость, мость, возбудимость. 
Незначитель- отсутствие тру-  отсутствиетру- отсутствие 
ная трусость,  сости, сости, трусости. 
Гибриды: гибриды 
В в Тт, ВвТт. 
Повышенная возбудимость, повышенная возбудимость, 
Резко выраженная трусость, резко выраженная трусость. 


Основное допущение, сделанное вданной схеме, это предпо- 
ложение, что пассивнооборонительная реакция при своем фор- 
мировании зависит от степени возбудимости нервной системы; 
в случае малой ее возбудимости она может совершенно не проя- 
виться. 

Проверка указанной рабочей гипотезы встретила ряд затруд- 
нений. Наибольшее затруднение — определение возбудимости 
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гибридов по сравнению с их отцами — гиляцкими лайками. 
ассивнооборонительная реакция у гибридов была настолько 
резко выражена, что какие-либо лабораторные опыты с ними 
практически исключались. И присутствие незнакомого человека, 
и новая обстановка вызывали у собаки проявление резко выражен- 
ной пассивнооборонительной реакции (животное забивалось в 
угол и не реагировало ни на какие раздражители). Однако в 
привычной обстановке (в вольерах, где жили гибриды) и в при- 
сутствии постоянно ухаживающего за ними лица собаки прояв- 
ляли все признаки повышенной возбудимости: находились в 
состоянии постоянного двигательного возбуждения, чрезвычай- 
но бурно реагировали на приход своего «хозяина» и т. д. 
Запись при помощи шагомера (в течение 1| ночных часов) 
двигательной активности одного из гибридов и гиляцкой лайки 
показала ясное отличие между ними (табл. 11). (Шагомеры вешали 
на собак в течение 5 дней; обе собаки находились в соседних 
вольерах, так что внешние раздражители, которые могли при- 
водить собак в возбужденное состояние, были одни и те же.) 


Таблица 11 
Регистрация двигательной активности при помощи шагомера 


1-й 2-й 3-й 4-й 5-й | Сред- 
Кличка Порода день | день | день | день | день на 
Чавркин | гиляцкая лайка. . .| 2929| 1904 | 3100 | 2534| 1328| 2359 
Женя гибрид гиляцкой лай- 
ки и овчарки .. .|13500| 8934 | 7693 | 15376 | 14 500 | 12 000 


Данные табл. 11| иллюстрируют различие в двигательной 
возбудимости гибрида по сравнению с гиляцкой лайкой (первый 
делал в 5 раз больше движений, чем последний)‘. Это подтверж- 
дало первое предположение выдвинутой нами рабочей гипотезы 
о большей возбудимости гибридов по сравнению с гиляцкими 
лайками как возможной причине проявления их пассивнообо- 
ронительной реакции. 

Для доказательства предположения, что гиляцкие лайки обла- 
дают безусловнорефлекторной основой для проявления пассив- 
нооборонительной реакции, которая не проявляется у них 
вследствие малой их возбудимости, мы поставили опыты по повы- 
шению их возбудимости. 

В качестве возбуждающего средства был применен кокаин. 


1 Подробные данные с характеристикой всех гибридов (оказавшихся бо- 
лее возбудительными, чем гиляцкие лайки) приведены в нашей работе «Иссле- 
доваиие по феногеиетике признаков поведения у собак». Биол. журн., т. УН, 
1938, № 4. 
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Его вводили под кожу в дозе 2,5 мгна | кг веса собаки. Измене- 
ние в поведении собаки обычно начиналось через 20—30 мин. 
после инъекции и продолжалось около 1—1,5 часа. 

Вначале для проверки возбуждающего действия кокаина 
были взяты повышенновозбудимые и средневозбудимые собаки, 
не обладающие оборонительными реакциями. 

Кокаин ввели 12 собакам. Сравнивали их двигательную ак- 
тивность в течение часа до и после инъекции. Опыты показали, 
что кокаин в применявшихся дозах значительно повысил воз- 
будимость подопытных собак (средний показатель шагомера 
увеличился с 480 до 2800). Пассивнооборонительная реакция 
не проявилась ни в одном случае, 

После описанных предварительных опытов мы приступили к 
опытам с гиляцкими лайками. К сожалению, к этому времени 
из 3 гиляцких лаек, использовавшихся для гибридизации, в 
живых осталась только одна — самец Чавркин. В питомнике 
находилась еще самка — гиляцкая лайка Чангуш, привезенная 
из тех же районов р. Амура, и ее потомок — самец Ингуш. По 
своему поведению они были столь же мало возбудимы и совершен- 
но не проявляли пассивнооборонительную реакцию. Однако после 
инъекции кокаина наряду с повышением общей возбудимости 
у всех трех собак проявилась ярко выраженная пассивнообо- 
ронительная реакция. После прекращения действия кокаина 
эта реакция исчезла параллельно с ослаблением возбужден- 
ного состояния собаки. 

Приведем выписку из протокола опыта. 


«При моем подходе к вольеру собака (самец Чавркин) сидит около самой 
решетки. Подхожу вплотную к решетке; продолжает сидеть, затем медлеиио 
встает, отходит от решетки и ложится в тень. Ударяю несколько раз о сетку 
рукой; собака встает, переходит на другое место и ложится опять. Захожу в 
вольер, собака лежит на том месте, где лежала. Подхожу к собаке, она дает 
себя погладить. 

14 час. Инъекция 62,5 мг кокаина. 

14 час, 45 мин. При моем подходе к вольеру собака сидит около решетки. 
Подхожу к самому вольеру, собака ложится, при стуке вздрагивает, прижимает 
уши, но продолжает лежать. Захожу в вольер, она встает и с поджатым хво- 
стом уходит в конец вольера, несколько присев на согнутых лапах. 

15 час. При моем подходе к вольеру Чавркин уходит в конец вольера. За- 
хожу в вольер и подзываю его. Собака направляется ко мне, но, не дойдя 2— 
3 шагов останавливается, присев на согнутых лапах и прижав уши. Иду к ней. 
она убегает в конец вольера. Подхожу к собаке; она приседает, мочится. На 
другой день пассивнооборонительная реакция у Чавркина исчезла». 


Проявление пассивнооборонительной реакции после инъек- 
ции кокаина у этих трех собак (а у Чавркина в особенности) 
полностью совпало с ожидаемым результатом. Инъекция кока- 
ина, приведя к повышению возбудимости, дала возможность 
проявиться генотипически обусловленной пассивнооборонитель- 
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ной реакции, порог которой при нормальном состоянии собаки 
был так высок, что данная реакция не проявлялась, 

Дальнейшие исследования показали, что нетолько проявление, 
но и степень выражения уже имеющейся у собаки пассивнообо- 
ронительной реакции зависит от возбудимости животного. В ре- 
зультате инъекции кокаина 7 собакам (лайкам), в поведении 
которых проявлялась пассивнооборонительная реакция, у 6 
из них эта реакция оказалась более резко выраженной и только 
у одной осталась без изменения. 

Таким образом, повышение возбудимости при помощи инъек- 
ции кокаина не только вызывает проявление пассивнооборони- 
тельной реакции, но и усиливает выражение ее. 

В школе Павлова считалось, что наличие пассивнооборони- 
тельной реакции характеризует слабый тип нервной системы. 
И. С. Розенталь (1936) указывал, что собаки с этим типом нерв- 
ной системы не могут изжить «детский» рефлекс осторожности 
и на всю жизнь остаются трусливыми. У собак слабого типа 
нервной системы кофеин в определенных дозах не повышает воз- 
будимость, как это наблюдается у собак сильного типа, а, наобо- 
рот, понижает ее, «заводя за предел работоспособности клетки». 
(Павлов, 1935). 

На основании приведенных данных можно было бы пред- 
положить, что кокаин, как и кофеин, у собак со слабым типом 
нервной деятельности (у которых и без того проявляется пас- 
сивнооборонительная реакция) вызывает не возбуждение, а 
торможение. Оно выражается в усилении пассивнооборонитель- 
ной реакции. Говоря другими словами, возможно, не повышение 
возбудимости нервной системы приводит к усилению пассивно- 
оборонительной реакции, а, наоборот, запредельное торможение 
нервной системы, развивающееся при этом, выражается в уси- 
лении пассивнооборонительной реакции. 

Для выяснения этого вопроса нами были проведены исследо- 
вания по выяснению состояния возбудимости у собак с пассивно- 
оборонительной реакцией после инъекции им кокаина. 

Опыты проводились следующим образом. Сначала описывали 
оборонительное поведение собаки. Затем на | час на нее вешали 
шагомер, после чего производили инъекцию кокаина. Через 
20—30 мин. регистрировали изменения в поведении собаки и 
вновь на | час вешали шагомер. Сравнение показаний шагомера 
до и после инъекции характеризует изменения возбудимости 
собак". 

Прежде чем проводить основной опыт, необходимо было вы- 
яснить, как отражается на оборонительном поведении и общей 
возбудимости собаки привод ее в лабораторию для инъекции и 


. * Собаки до и после инъекции находились в вольерах. в которых жили. 
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сама инъекция. С этой целью были поставлены опыты с инъек- 
цией собакам физиологического раствора, которые показали, 
что эта процедура не отражается на поведении собак; показания 
шагомера также практически не изменились. 

Инъекция кокаина 20 собакам с наличием пассивнооборони- 
тельной реакции привела у 18 животных к усилению этой реак- 
ции; у 16 из них увеличилась и двигательная активность. Из 
20 собак только у 4 после инъекции кокаина произошло ослаб- 
ление двигательной активности. 

Таким образом, проведенные исследования показали следую- 
щее. Хотя кокаин в инъецируемой дозе приводит к усилению 
пассивнооборонительной реакции, одновременно он повышает 
и общую возбудимость нервной системы собак. Это говорит о том, 
что усиление после инъекции кокаина пассивнооборонительной 
реакции не есть следствие наступившего запредельного торможе- 
ния нервной системы, а является результатом увеличения степе- 
ни ее возбудимости. 

Подводя итог нашим опытам по изучению зависимости про- 
явления и выражения пассивнооборонительной реакции от сте- 
пени общей возбудимости, необходимо подчеркнуть, что работа, 
проведенная совершенно различными методами (при помощи 
гибридологического анализа и с применением фармакологических 
воздействий, повышающих возбудимость), показала сходные 
результаты. На основании полученных данных можно утверж- 
дать, что проявление и выражение пассивнооборонительной 
реакции зависит от общей возбудимости животного: чем выше 
общая возбудимость, тем сильнее выражение этой реакции, и, 
наоборот, при малой возбудимости врожденная пассивнооборо- 
нительная реакция может совершенно не проявиться в поведении 
собаки. 

Полученные нами данные еще раз подтверждают правильность 
положений Павлова, высказанных им в последние годы жизни 
(он отказался от противопоставления трусливых собак возбу- 
димым). Приведенные опыты не только указывают нато, что 
трусость нельзя противопоставлять возбудимости; но они сви- 
детельствуют о том, что повышение возбудимости приводит 
к усилению пассивнооборонительной реакции. 

Значение степени возбудимости нервной системы для выра- 
жения активнооборонительной реакции было исследовано нами 
в опытах, сходных с теми, которые проводились при изучении 
пассивнооборонительной реакции. 

Девяти собакам, обладающим активнооборонительной реак- 
цией, инъецировался кокаин (в дозе 2,5 мг на | кг веса живот- 
ного) с последующей регистрацией изменений в выражении обо- 
ронительной реакции. Оказалось, что у всех собак повышение 
возбудимости, наступившее в результате инъекции кокаина, 
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привело к усилению выражения активнооборонительной реак- 
ции. 

Усиление активнооборонительной реакции после инъекции 
кокаина ясно видно также при сравнении кимограмм записи лая 
собаки на раздражитель, вызывающий эту реакцию, до инъек- 
ции и после инъекции (рис. 9). 

Таким образом, полученные данные показывают, что выраже- 
ние и этой унитарной реакции поведения находится в положи- 
тельной зависимости от возбудимости нервной системы. 

Рассмотрим взаимоотношение активно- и пассивнооборо- 
нительной реакций в засвисимости от общей возбудимости. 


Е —— им —> 


В 


Рис. 9. Активнооборонительная реакция до введения (А) и после вве- 
дения кокаина (Р). (Запись лая) 


В Г главе показано, что оборонительную форму поведения 
«злобнотрусливых» собак удается расчленить на отдельные уни- 
тарные реакции: активно- и пассивнооборонительную. В преды- 
дущих разделах этой главы показано, что степень выражения 
каждой из этих реакций зависит от общей возбудимости собаки. 
Возникает вопрос, зависит ли от общей возбудимости взаимоот- 
ношение отдельных унитарных реакций, конструирующих ту 
или иную биологическую форму поведения животных. 

Мы изучали взаимоотношение между активно- и пассивно- 
оборонительными реакциями. Опыты были проведены на злоб- 
нотрусливых собаках, у которых повышалась возбудимость инъ- 
екцией кокаина (2,5 мг на | кг веса животного) и изучались изме- 
а в выражении их оборонительных реакций поведения (табл. 
12). 

Из табл. 12 видно, что повышение возбудимости, наступаю- 
щее вследствие инъекции кокаина, у разных собак привело к 
различному эффекту. У одной группы собак (№1-—7) усилилось 
выражение как активно-, так и пассивнооборонительных ре- 
акций, у другой — происходило усиление пассивнооборони- 
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Таблица 12 
Результаты ииъекции кокаина злобнотрусливым собакам 


№ Пассивнооборонитель- Активнооборонительная 
п/п ная реакция реакция 
ле лу 


Кличка 


1 | Рустан усиление усиление 

2 | Нора » » 

3 | Нарфа › » 

4 Джильда » » 

5 | Рекс » » 

6 | Крак » » 

7 | Джек » » 

8 | Дина » незначительное усиление 
9 Аллюр » без изменения 

10 | Нелли 1 » ослабление 

И | Ефрат » » 

12 | Жар » совершенно не проявляется 
}3 Ком » » » » 

14 Герта » » » » 

15 | Асхари ослабление усиление 

16 | Тильда » » 

17 | Тайко » » 

18 Грей почти полное исчезновение » 

19 | Альма без изменения без изменения 
20 Нелли П » » » » 


тельной реакции, которое сопровождалось или ослаблением 
выражения активнооборонительной реакции (№ 10, 11) , или 
совершенным ее исчезновением (№ 12,13, 14). У третьей группы 
собак наблюдалось обратное явление: усиление выражения 
активнооборонительной реакции сопровождалось ослаблением 
выражения пассивнооборонительной реакции и даже почти 
полным ее исчезновением (№ 15, 16, 17, 18). 

Результат опытов показывает, что при повышении возбуди- 
мости нервной системы две одновременно проявляющиеся у со- 
баки унитарные реакции ведут себя иначе, чем в том случае, 
когда в поведении животного проявляется только одна из них. 
При наличии только одной унитарной реакции происходит ее 
усиление. Если в поведении животного появляются две унитар- 
ные реакции, то наблюдается не только их одновременное уси- 
ление, но может произойти усиление выражения одной при одно- 
временном торможении другой. Последнее явление мы рассмат- 
риваем как следствие индукционного торможения одной реакции 
другой. 

Случай торможения одной реакцией другой описан также в 
работе И. П. Павлова и М. К. Петровой (1916). Возбуждая (уси- 
ливая) то «сторожевой рефлекс» (активнооборонительный), то 
пищевой, авторам удалось наблюдать подавление одной реак- 
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цией другой.«Два рефлекса представляют собой буквально как 
бы две чашки весов. Стоит увеличить количество раздражителей 
для одного рефекса, т. е. как бы прибавить несколько веса на 
одну чашку, как она начинает перевешивать, данный рефлекс 
подавляет другой. И наоборот. Прибавляя раздражителей к 
этому другому, мы видим, как он берет верх над тем, т. е. теперь 
ему соответствующая чашка перевещивает»“. 

Хотя наш случай и случай, описанный Павловым и Петровой, 
явление одного и того же порядка, между ними есть разница. 
Павлов и Петрова усиливали одну из реакций и наблюдали 
торможение другой. При инъекции же кокаина вследствие повы- 
шения общей возбудимости усиливаются обе реакции. Однако 
поскольку активно- и пассивнооборонительные реакции являются 
диаметрально противоположными по своему проявлению (одна 
направлена к бегству, другая к нападению), то усиление их вы- 
ражения должно вести к усилению существующих между ними 
отрицательноиндукционных отношений. 

В тех случаях, когда одна из оборонительных реакций злоб- 
нотрусливых собак является более «слабой» по сравнению с дру- 
гой, усиление выражения их обеих (после инъекции кокаина) 
проявляется также и в относительном усилении одной из реак- 
ций (более «сильной»). Это и приводит к торможению более «сла- 
бой» реакции. В тех же случаях когда обе реакции равны по 
«силе», повышение возбудимости, усиливая выражение обеих 
реакций, уже не нарушает их равновесия. 

Таким образом, опыты с инъекцией кокаина злобнотрусливым 
собакам указывают на очевиднось существования отрицательно- 
индукционных отношений между активно- и пассивнооборони- 
тельными реакциями и на возможность полного торможения 
одной оборонительной реакции другой, в результате повышения 
общей возбудимости. 

На возможность полного торможения пассивнооборонитель- 
ной реакции активнооборонительной с болышой убедительно- 
стью указывает ряд случаев. 

У нас под опытом находилась собака под кличкой Джерри, 
в поведении которой были значительно выражены оба компонен- 
та оборонительного поведения. Приведем описание оборонитель- 
ного поведения этой собаки. 

Е овчарка, самец (возраст 3 года) 15. УП. «При 
моем приближении к вольеру, в котором сидит Джерри, он стоит у решетки и 
вяло лает. Когда я приближаюсь (нахожусь на расстоянии 5 шагов от клетки), 
собака отбегает на 1—2 шага от решетки, но затем с лаем возвращается. Под- 
хожу еще ближе (нахожусь на расстоянни 2—3 шагов от вольера), собака стоит 


около решетки и лает, по временам убегает в кабину (закрытое помещение), 
а затем снова с лаем подбегает к решетке. Подхожу вплотиую к решетке; соба - 


*И. НП, Павлов. Двадцатилетний опыт.., стр. 323. 
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ка убегает в кабину н лает оттуда; один раз выскочнла с лаем, но, не добежав 
до решеткн убежала обратно в кабину. Спокойно, без движений, стою около 
решетки, через 2 мнн. лай почтн прекратился, только нзредка собака слегка 
«потявкивает», выглядывая из кабинки. Отхожу от вольера, собака сейчас же 
выскакнвает вслед за мной со злобным лаем и рычанием. Вхожу в вольер, в 
котором сидит собака, Джеррн убегает и забнвается в угол кабины; 
я подзываю его — не выходит, молча стоит в углу кабнны с опущенным хво- 
стом н прижатымн ушами. Выхожу низ вольера н начннаю отходнть, собака с 
лаем бросается за мной». 


Затем у Джерри начали развивать (дрессировкой) активно- 
оборонительный компонент его оборонительной формы поведе- 
ния. Поведения собаки резко изменилось. Совершенно исчезли 
всякие следы пассивнооборонительной реакции, Джерри стал 
одной из самых злобных собак питомника. 


8. ХГ «При моем приближении к вольеру Джерри с лаем вертится 
около решеткн. По мере приблнження лай усилнвается, собака вертнтся около 
решетки, прыгает на нее. Подхожу к самому вольеру, собака лает, прыгает на 
решетку. Спокойно стою около вольера — собака яростно лает. Через 3 мин. 
30 сек. небольшой перерыв в лае (на 2—3 сек.), через 4 мин. 15 сек. перерыв в 
лае — на 10 сек. Стою в течение 6 мнн., стараясь не делать никакнх движе- 
ний,— собака лает, но лает с перерывом в 10—12 сек. Прн малейшем моем дви> 
женин лай усиливается, собака прыгает на решетку, пытаясь схватить меня. 
Приоткрываю немного дверь вольера, собака бросается на дверь, так что при* 
ходнтся ее сейчас же захлопнуть. Отхожу от вольера, Джерри продолжает 
лаять, вертясь около решетки». 


Из приведенного протокола видно, что у собаки полностью 
отсутствует пассивнооборонительная реакция и резко выражена 
злобность. Возникает вопрос, что же произошло с пассивнообо- 
ронительной реакцией, почему она исчезла. Совершенно естест- 
венно предположение, что резкое выражение активнооборони- 
тельной реакции полностью затормозило пассивнооборонитель- 
ную. Если это объяснение верно, то ослабление выражения актив- 
нооборонительной реакции должно было привести к проявлению 
пассивнооборонительной, поэтому можно было бы ожидать, 
что инъекция собаке морфия, который ослабляет выражение 
активнооборонительного компонента оборонительной формы 
поведения, должна привести к проявлению заторможенной пас- 
сивнооборонительной реакции. 

11. П «12 час. 55 мнн.— на собаке укреплен шагомер. 1 час. 55 мин.— 
шагомер снят, его показатель 650. 2 час. 30 мин.— инъекция морфня (0,03 г). 
3 час. 15 мин. на собаке укреплен шагомер. 4 час. 15 мнн.— шагомер снят, его 
показатель 300. 4 час. 20 мнн.— при моем прниблнженин к вольеру Джерри сто- 
ит около решеткн. Когда я находился на расстоянии 20—30 шагов от него, он 
залаял, но вяло. Подхожу вплотную к вольеру, собака отбегает на несколько 
шагов. Стоит посредн вольера, лает несколько раз и, опустив хвост, уходит в 
кабинку. Стоит несколько секуид, выглядывая из нее, затем прячется вглубь. 
Ударяю рукой о решетку, Джеррн с лаем выскакивает нз кабинки, но, не до- 
бежав до решетки, около которой я стою, убегает обратио в кабиику. Откожу 
от вольера, собака с лаем выскакивает из кабинки. Подхожу снова к вольеру 
собака убегает в кабинку. Отхожу — собака опять с лаем выскакивает за 
мной», 
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На другой день поведение Джерри стало таким, каким было 
до ииъекции морфия: собака снова начала проявлять только одну 
активнооборонительную реакцию. Опнсанное поведение Джерри, 
после инъекции морфия, поразительно напоминает поведение, 
которое наблюдалось у него до того, как начали развивать ак- 
тивнообороннтельную реакцию. 

Рассмотрнм обратный случай — торможение резко выражен- 
ной пассивнооборонительной реакцией активнооборонительного 
компонента поведения. Такой случай прослежен нами на гибри- 
дах гиляцких лаек н овчарок (см.стр. 72—73). Небольшая часть 
гибридов наряду с пассивнооборонительной реакцией проявляла 
и активнообороннтельную, унаследованную ими от их матерей, 
овчарок. Те гнбриды, у которых проявлялась активнооборони- 
тельная реакция, обладали менее резко выраженной пассивно- 
обороннтельной реакцией. Повышение возбудимости у этих со- 
бак ииъекцией кокаина, приведя к усилению пассивнооборони- 
тельной реакции, ослабило активнооборонительную реакцню 
(табл. 12, Ефрат) или даже полностью затормозило ее проявле- 
ние (табл. 12, Жар). Это наводило на мысль, что у гибридов 
с резко выраженной пассивнооборонительной реакцией активно- 
обороннтельная реакция в поведении собак не проявляется, так 
как тормозится пассивнооборонительной реакцней. 

Для проверки этого гибрид Женя, обладавшая резко выражен- 
ной пассивнооборонительной реакцией и не проявлявшая актив- 
нооборонительную, была скрещена с зырянской лайкой Сосом, 
в поведении которого отсутствовали оборонительные реакции. 
От скрещивания был получен помет из 8 щенков. Если мы пред- 
положим, что активнооборонительная реакция в поведении Жени 
не проявилась по той причине, что была резко выражена пассив- 
нооборонительная реакция, то можно было бы ожидать рождение 
в этом помете (в результате происшедшего расщепления) собак 
злобных, злобнотрусливых, трусливых и собак без оборонитель- 
ных реакций '. 

Как видно из рис. 8, в помете Жени и Соса при одних и тех 
же условиях воспитания были получены потомки со всеми воз- 
можными комбинациями активно- и пассивнооборонительного 
поведення. 


+ Обозначив пассивнооборонительную реакцню чере Т, ее отсутствие — т, 
активнооборонительную — АД; ее отсутствие — а; мы можем представить дан- 
ное скрещивание и его результат следующей схемой: 


Женя Хх Сос 
ТтАа ттаа 
ТтАа Ттаа ттАа ттаа 
Злобнотрусливые Трусливые Злобные — Отсутствие оборонитель» 
или трусливые ного новедения 
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Появление в помете особей с активнооборонительными реак- 
циями подтвердило наше предположение о том, что эта реакция 
у многих гибридов гиляцких лаек и немецких овчарок (и в том 
числе у Жени) не проявлялась по той причине, чтоу них резко 
выражена пассивнооборонительная реакция. Безусловно, актив- 
нооборонительная реакция унаследована пометом Жени и Соса 
от Жени (мать которой была злобна), так как ни у Соса, ни у 
его потомков, полученных от других самок, не было даже сле- 
дов этой реакции. 

Одному из злобнотрусливых потомков Жени и Соса была сде- 
лана инъекция кокаина, которая, приведя к повышению возбу- 
димости, полностью затормозила его активнооборонительную 
реакцию. При этом значительно усилилась пассивнооборо- 
нительная реакция. Собака стала такой же трусливой, как 
и ее мать. 

Таким образом, исследование этого помета, проведенное па- 
раллельно генетическим методом и путем применения фармако- 
логического воздействия, дало сходные результаты. Значитель- 
но выраженная пассивнооборонительная реакция может пол- 
ностью затормозить, в результате отрицательных индукционных 
отношений, проявление активнооборонительной. 

На основании вышеизложенного можно сделать следующий 
вывод. При одновременном проявлении в поведении животного 
двух унитарных реакций, например активно- и пассивнооборо- 
нительной, повышение возбудимости нервной системы, приводя 
к усилению выражения каждой из них, усиливает также и суще- 
ствующие между ними отрицательноиндукционные отношения 
(если они имеются), что может привести к нолному торможению 
одной реакции (более «слабой») другой (более «сильной»). 

Приведенные данные иллюстрируют важную зависимость, су- 
ществующую между проявлением и выражением различных ак- 
тов поведения животных и функциональным состоянием их 
нервной системы. 

Проявление и выражение различных актов поведения в зна- 
чительной степени зависит от общего состояния возбудимости 
нервной системы. На фоне повышенновозбудимой нервной сис- 
темы происходит наиболее резкое выражение различных актов 
поведения животных. И, наоборот, на фоне маловозбудимой 
нервной системы акты поведения, предпосылки для проявления 
которых обусловлены генотипически или соответствующими 
условиями воспитания, могут вообще не проявиться в новеде- 
нии животного. 

Таким образом, индивидуальные различия в степени воз- 
будимости нервной системы могут обусловить значительные 
индивидуальные различия в поведении животных. Эти различия 
проявляются в актах поведения, формирование которых идет 
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под ведущим влиянием индивидуального опыта или врожден- 
ных компонентов. 

Рассмотрим формирование поведения в зависимости от силы 
нервной системы животного. 

И. П. Павлов (1935) предложил специальные приемы для 
определения силы нервной системы. Все эти приемы направле- 
ны на то, чтобы, повысив напряжение раздражительного и 
тормозного процессов, выявить тем самым предел работоспособ- 
ности нервной системы. 

«Значение силы нервных процессов ясно из того, что в окру- 
жающей среде оказываются (более или менее часто) необыч- 
ные, чрезвычайные события, раздражения болышой силы, при- 
чем, естественно, нередко возникает надобность подавлять, за- 
держивать эффекты этих раздражений по требованию других 
таких же, или еще более могучих внешних условий»". 

У животных со слабой нервной системой уже незначитель- 
иое увеличение напряжения обоих процессов приводит к наруше- 
нию нормальной условнорефлекторной деятельности. У жи- 
вотных с сильной нервной системой даже при значительном нап- 
ряжении обоих процессов условнорефлекторная деятельность 
нетолько не ухудшается, но и, наоборот, улучшается. Кроме ука- 
занных крайних случаев, имеется непрерывный ряд количест- 
венных градаций. Таким образом, под силой нервной системы 
следует понимать (согласно взглядам Павлова) способность ее 
выносить значительное напряжение раздражительного и тор: 
мозного процессов и сохранять при этом нормальную работо- 
способность. 

По инициативе Павлова на биологической станции в Колту- 
шах в начале 30-х гг. были начаты работы по изучению генетики 
высшей нервной деятельности собак. Самому Павлову не приш- 
лось довести эти исследования до конца. После его смерти работы 
продолжает коллектив Института физиологии им.Павлова. 

М. С. Колесников (1947) изучал линию собак, характеризую- 
щуюся значительной слабостью нервной системы. Все предста+ 
вители этой линии собак (полученные от самки с очень слабой 
нервной системой) обладали слабостью нервной системы, пере- 
дающейся из поколения в поколение. В. К. Красуский (1953) 
на основании сходства четырех потомков с их матерью, характери- 
зующегося инертностью и неуравновешенностью нервных про- 
Цессов, приходит к выводу о наследовании этих свойств нервной 
системы у собак. 

Нами (Крушинский, 1947а) произведена обработка данных 
по наследованию силы нервной системы у собак из питомника 


+ И. П. Павло в. Двадцатилетний опыт.., стр. 652. 
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Института физиологии им. Павлова в Колтушах. Полученные 
данные приведены в табл. 13. 


Таблица 13 
Наследование силы нервной системы у собак 


Число потомков 


Сила нервной системы Число 
у роднтелей пометов сильного слабого 
типа типа 
Сильная Х сильная ....... 6 16 4 
Сильная Х слабая........ 3 7 5 
Слабая Х слабая ........ 1 0 6 


Результаты скрещиваний, а также коэффициент корреляции 
между силой нервной системы братьев и сестер, равный -0,34 
--0,10 в отдельных пометах, иллюстрируют генотипическую 
обусловленность различной силы нервной системы у собак. 
Может даже создаться впечатление, что слабый тип нервной 
системы наследуется как рецессивный признак. Однако делать 
такой вывод едва ли возможно (хотя бы по причине недостаточно- 
сти материала). В то же время приведенный материал, несом- 
ненно, показывает, что сила нервной системы является свой- 
ством, формирование которого, как и предполагал И. П. Пав- 
лов, в значительной степени обусловлено генотипом живот- 
ного. 

Исследования, проведенные зарубежными авторами, подтверж- 
дают эти данные. Хемфри и Уорнер (1934) показали, что селек- 
ция улучшила дрессируемость той популяции собак, с которой 
проводилась работа. 

Даусон и Кац (\. Ра\зоп, Р. Каф, 1940) обнаружили, 
что имеется большое различие в быстроте выработки рефлексов 
как между отдельными собаками, так и между породами. Направ- 
ленная селекция увеличила средние показатели быстроты выра- 
ботки условных рефлексов у ее потомков, по сравнению со сред- 
ними показателями для всей популяции. 

Павловский и Скотт (А. Ра\ИочзК! ап@ Г. ЭсоН, 1956) на- 
шли значительное различие среди разных пород собак в сте- 
пени «подчинения» одними особями других при совместном 
содержании, что объясняется авторами генотипическими разли- 
чиями нервной деятельности. Несомненно, что сила нервной 
системы должна играть существенную роль в явлении «доми- 
нирования поведения» одних особей над другими. 

Исследования, проведенные на других животных, подтверди- 
ли роль наследственности в определении индивидуальных особен- 
ностей нервной деятельности. 
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Йеркс (А. УегКез, 1916) изучала обучаемость двух линий крыс: 
одной неинбридированной, другой, разводившейся в течение 
длительного периода в тесном инбридинге. Крыс обучали в 
круговом лабиринте и дифференцировочной камере Йеркса. 
Оказалось, что неинбридированные крысы обучались быстрее, 
чем инбридированные. 

Багг (Н. Вавз, 1916) изучал быстроту обучаемости двух ли- 
ний мышей в простом лабиринте. Скрещивали линию белых 
и желтых мышей. Оказалось, что средняя быстрота обучаемости 
линии белых мышей за последние 15 опытов равна 27,5 -Е2 сек. 
< 9 ошибками за опыт; желтых 83,0-7,0 сек. с 2 ошибками за 
урок. 

Обе работы указывают на роль наследственных факторов 
в обучаемости мышей в лабиринте. 

Тольман (Е. То|пап, 1924) показал, что у крыс путем селек- 
ции можно изменить среднюю способность к выработке услов- 
ных рефлексов. 

Викари (Е. УШагу, 1929) провела работу по изучению роли 
наследственности в быстроте выработки условных рефлексов 
при обучении мышей различных линий в лабиринте. Оказалось, 
что отдельные линии мышей имеют характерные кривые хода 
выработки условного рефлекса пробежки лабиринта. Скре- 
щивания между линиями мышей, быстро и медленно вырабатываю- 
щих условные рефлексы, показали, что гибриды первого поко- 
ления по этому свойству приближаются к линии мышей, быстро 
вырабатывающих условные рефлексы. Во втором поколении наб- 
людалось расщепление. Значительный материал (900 особей), 
на которых было проведено исследование, детальный анализ 
и обработка полученных данных указывают на роль наследствен- 
ности в скорости выработки условнорефлекторной пробежки мы- 
шей в лабиринте. 

Таким образом, проведенные работы показали, что индиви- 
дуальные вариации в общих свойствах нервной системы в значи- 
тельной степени определяются генотипом животного. 

И. П. Павлов ярко описал поведение собак различных 
типов нервной деятельности. Говоря © собаках слабого типа, 
он указывал: «Мы должны признать тип слабых живот- 
ных, характеризующихся явной слабостью как раздражитель- 
ного, так и тормозного процессов, никогда вполне не приспо- 
собляющихся к жизни и легко ломающихся, делающихся скоро 
и часто больными, невротиками, под влиянием трудных жизнен= 
ных положений или, что то же, при наших трудных нервных за- 
дачах. А что всего важнее: этот тип, как правило, не может быть 
улучшен в очень значительной степени воспитанием, дисципли- 
нированием и делается годным только при некоторых особенно 
благоприятных, нарочных условиях или, как мы обычно выра- 
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жаемся, в оранжерейной обстановке». Из этой цитаты ясно вид 
но значение силы нервной системы в жизни животного. 

Иллюстрацией к только что приведенным словам Павлова 
можег служить собранный нами материал по связи между 
качеством дрессируемости собак определенным двигательным 
навыкам и степенью силы их нервной системы. 

В школе Павлова для обнаружения предела работоспособ- 
ности нервных клеток пользовались одним индикатором — ус» 
ловнорефлекторной деятельностью. Однако для обнаружения 
этого общего свойства нервной системы может быть использова- 
на и безусловнорефлекторная деятельность. 

Хотя в настоящее время первоначальный стандарт определе- 
ния силы нервных процессов изменился (Колесников и Троши- 
хин, 1951; Майоров и Трошихин, 1952; Колесников, 1958), ос- 
новной принцип определения остался тот же (сформулированный 
Павловым) — установление предела работоспособности нервной 
системы при помощи ее возбуждения действием сильных раздра- 
жителей. 

Для выявления силы нервной системы мы использовали силь- 
ные звуковые раздражители. Способность животного выдерживать 
звуки различной силы, с одной стороны, и быстрота, с которой 
затормаживается пассивнооборонительная реакция по отноше- 
нию к этому раздражителю, с другой, служили показателями 
силы нервной системы. 

В качестве раздражителей были использованы звуки трещотки 
и автомобильной сирены, применяемые во время поедания соба- 
кой пищи (Крушинский, 1946). 

Собаки по их реакции на данные раздражители были разделе- 
ны на 4 группы. 1) Собаки, не выдерживающие оба раздражителя; 
мы определяли их как животных со слабой нервной системой. 
2) Собаки, с трудом выдерживающие оба раздражителя (подхо- 
дят к корму после последовательного выключения и вновь 
включения раздражителя). Таких животных мы относили к силь- 
ному варианту слабого типа. 3) Собаки, выдерживающие один 
раздражитель и с трудом — другой. Это — слабый вариант 
сильного типа. 4) Собаки, выдерживающие оба раздражителя. 
Их мы относили к сильному типу. 

Коэффициент корреляции между реакциями собак на оба 
применяемых нами раздражителя оказался равным +0,58—0,09. 

Мы вполне сознавали, что на основании реакции собаки на 
сильные звуковые раздражители нельзя дать исчерпывающей 
характеристики силы ее нервной системы. Однако, несомненно, 
что различия в реакции собак на стандартные звуковые раздра- 
жители обусловлены в основном типологическими особенностя- 


1И П. Павлов. Двадцатилетний опыт.., стр. 675. 


ми нервной системы. Собаки со слабой нервной системой хуже 
выдерживают сильные звуковые раздражители, чем особи с силь- 
ной нервной системой. 

Изучение зависимости между силой нервной системы и успе- 
хом выработки индивидуальноприобретенных навыков было 
проведено нами на 4 группах собак, дрессировавшихся по про- 
тивотанковой и связной службам в военные годы. Условия, в 
которых проводилось обучение собак, были различны. 

Наиболышая нагрузка во время дрессировки была на собаках 
2 группы; они дрессировались противотанковой службе в тяже- 
лое время июля — августа 1941 г., когда необходимо было сроч- 
но мобилизовать все возможные противотанковые средства. 
Занятия с этой группой собак проходили 2 раза в день. Со- 
баки интенсивно приучались к действию сверхсильных звуко- 
вых раздражителей. Все это, несомненно, требовало очень 
большого напряжения нервной системы собак для того, чтобы 
выработать условный рефлекс пролезания между гусеницами 
двигающегося танка, в непосредственной близости от кото- 
рого действовали сверхсильные звуковые раздражители. 

Группы 1-ю и 4-ю дрессировали в несколько более поздний 
период, когда занятия не носили столь напряженного характера. 
Приучение к стрельбе также проводилось менее интенсивно. 
И, наконец, группа 3-я дрессировалась в еще более поздний период 
войны. Сроки обучения собак были увеличены, приучение к 
стрельбе производилось постепенно. 

Таким образом, по степени трудности условия, в которых 
происходило обучение животных, должны быть распределены 
следующим образом: в наиболее трудных условиях дрессиро- 
валась группа 2-я, в наиболее легких — 3-я, группы 1-я и 4-я 
дрессировались в условиях средней трудности. 

В табл. 14 приведены коэффициенты корреляции между сте- 
пенью силы нервной системы и качеством «работы» собак при 
дрессировке для каждой группы. 


Таблица 14 


Коэффициенты корреляции между качеством выработки 
ивдивндуальноприобретенного вавыка и силой нервной снстемы у собак 


Условия Коэффициент | Достоверность 
№ групп дрессн- п корреляции корреляцин 
ровки г+т, гт, 
3 (ПТ!) легкие 54 +0,06--0,14 0,43 
1 (связь) средние 54 4+0,27-0,13 2,08 
4 (ПТ2) » 61 +0, 29-0, 12 2,42 
2 И трудные 100 4-0,33-0,09 3,67 
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Приведенные данные указывают, что небольшая корреляция 
между силой нервной системы и выработкой данных индивидуаль- 
ноприобретенных навыков наблюдается только в относитель- 
но трудных условиях обучения собаки. В легких условиях дрес- 
сировки ее не удалось обнаружить. 

Дальнейшее изучение зависимости выработки индивидуально- 
приобретенных навыков от силы нервной системы проводилось 
нами совместно с Д. А. Флёссом на собаках розыскной службы. 
Силу нервной системы определяли двумя методами: 1) действием 
сверхсильных раздражителей (трешотка и звукогенератор} и 
2) применением больших доз кофеина. 

Последний метод заключался в следующем. У собак при по- 
мощи шагомера определяли степень «пищевой» и «активнообо- 
ронительной» возбудимости. Затем эти испытания повторяли 
после введения животным различных доз кофеина (0,3 и 0,8 г). 
Уменьшение показателей степени двигательной возбудимости 
указывало на превышение предела работоспособности нервных 
клеток. Величина дозы кофеина, при которой еще не снижалась 
возбудимость, характеризовала силу нервной системы собани. 

Полученные результаты были сопоставлены с показателями 
дрессируемости как приемам «общей дрессировки», так и спе- 
циальному приему розыскной службы— работе по следу человека. 
Сопоставлялись качества дрессируемости собак, «выдерживаю- 
щих» и «не выдерживающих» действие сильных раздражителей, 
приемам общей дрессировки и следовой работы. 

Такое же сопоставление было проведено с показателями силы 
нервной системы, полученными в результате испытания действия 
кофеина. 

Полученные данные говорят о положительной зависимости 
успеха выработки указанных индивидуальноприобретенных 
навыков от степени силы нервной системы. При этом выработка 
более трудного навыка (следовой работы) находится в большей 
зависимости от силы нервной системы, чем выработка менее труд- 
ных навыков «общей дрессировки» (Флёссе, 1952). 

На основании приведенных материалов можно сделать следую- 
щий вывод. Если в легких условиях выработка индивидуально- 
приобретенных двигательных навыков почти не зависит от 
силы нервной системы, то по мере увеличения трудности усло- 
вий или сложности самого навыка сила нервной системы при- 
обретает все большее значение для успеха выработки навыков. 

Рассмотрим зависимость между унитарными реакциями пове- 
дения (пассивно- и активнооборонительной) и степенью силы 
нервной системы. 


1 При общей дрессировке у собак вырабатывается ряд условных рефлек- 
сов: подход при подзыве к хозяину, посадка, укладка и т. д. 
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Изучение пассивнооборонительной реакция в павловской 
школе производилось в связи с изучением типов нервной дея- 
тельности у собак. Пассивнооборонительная реакция впервые 
описана Ю. П. Фроловым (1925). В дальнейшем ее исследовал 
ряд авторов (Рикман, 1928; Сперанский, 1926, 1928; Выржиков- 
ский, 1928). Они рассматривали эту реакцию как проявление 
слабости, заторможенности корковых клеток. И. П. Павлов 
(1927) считал, что в основе «нормальной боязливости, трусости, 
а особенно болезненных фобий, лежит простое преобладание 
физиологического процесса торможения как выражение слабо- 
сти корковых клеток». 

Однако в дальнейшем А. Г. Иванов-Смоленский (1932), по- 
ставив специальную работу на трусливой собаке, показал, что 
несмотря на наличие у нее резко выраженной пассивнооборони- 
тельной реакции, животное нельзя было отнести к слабому типу 
нервной системы. Эта работа впервые показала, что трусливые 
собаки не обязательно должны обладать слабой нервной системой. 

Изолированное воспитание щенков (Выржиковский и Май- 
оров, 1933; Выржиковский, 1937) показало, что такие условия 
воспитания обусловливают проявление у собаки пассивнооборо- 
нительной реакции, которая долгое время сохраняется в индиви- 
дуальной жизни животного (Зевальд, 1938). 

Розенталь (1936), поставив специальные опыты на собаке с 
пассивнооборонительной реакцией, которую в течение ряда лет 
относили к слабому типу, показал, что эту собаку следует отно- 
сить к сильному типу. Исследователь предположил, что у собаки 
не изжит «детский рефлекс боязни». Не считая, что пассивнообо- 
ронительная реакция обязательно должна быть связана со слабым 
типом нервной системы, Розенталь полагал, что щенки сильного 
типа с возрастом могут изжить «детскую» реакцию осторожности, 
в то время как у щенков слабого типа эта реакция частично оста- 
ется на всю жизнь, как и у собак сильного нервного типа, но при 
особенно неблагоприятных условиях воспитания. 

На основании этих фактов И. П. Павлов в последние годы 
жизии отказался от первоначального отождествления трусости 
и слабости нервной системы: «Все казавшиеся нам трусливыми, 
т. е. медленно привыкавшие к нашей экспериментальной обстанов- 
ке собаки, которые также с трудом вырабатывали условные реф- 
лексы (а вся их условнорефлекторная деятельность легко нару- 
шалась от малозначительных новых внешних влияний), огульно 
относились нами к слабому типу нервной системы *. Таким обра- 
зом, Павлов считал трусость таким поведением, которое постоян- 
но маскирует истинную силу нервной системы. 


1 И. П. Павлов. Двадцатилетний опыт.., стр. 655. 
9} 


Вопрос о зависимости формирования пассивнооборонительной 
реакции от силы нервной системы был исследован нами на двух 
группах собак. 

1. Беспородные собаки (51 особь), почти все эти собаки воспи- 
тывались в питомнике Физнологического института им. Павлова, 
т. е. в условиях довольно значительной изоляции. 

Сила нервной системы у этих собак определялась по методике, 
разработанной еще при жизни И. П. Павлова’. В основе этой 
методики лежали четыре показателя (Тимофеева, 1941); 1) скорость 
выработки первого положительного условного рефлекса; 2) влия- 
ние однодневного голодания на величину условного рефлекса; 
3) влияние различных доз кофеина на условнорефлекторную 
деятельность; 4) испытание условнорефлекторной деятельности 
собаки сверхсильным раздражителем — трещоткой. 

2. Собаки (229 особей), принадлежащие различным ведомст- 
венным питомникам. В подавляющем большинстве это были не- 
мецкие овчарки. Сила нервной системы собак определялась по 
их реакции на сильные звуковые раздражения и сопоставлялась 
с выражением их пассивнооборонительной реакции. Все собаки 
поступили в питомники от частных лиц, т. е. были воспитаны 
в условиях относительной свободы. 

Коэффициент корреляции между силой нервной системы и 
отсутствием пассивнооборонительной реакции у собак Колтуш- 
ского питомника оказался равным --0,34 0,22". В табл. 15 
приведены данные, показывающие частоту сочетания пассивно- 
оборонительной реакции со слабым и сильным типами нервной 
системы. 


1 Типы нервной системы собак были определены сотрудниками ниститута 
Т. А. Тимофеевой, В. А. Трошихиным, 3. В. Трошихиной, Л. О. Зевальдом, 
М. С. Колесниковым, В. К. Красуским, К. Н. Болоховским, В. Ф. Плешко- 
вым и др. 

* Так как собаки этой популяции принадлежали к иескольким семействам, 
коэффициеит корреляции должен вычисляться иначе, чем для свободио скре- 
щивающейся популяции. Вычисление ошибки произведено по формуле, предло- 
жениой М. В. Игнатьевым, за что считаю своим долгом выразить ему свою бла- 
годарность. | 


г? 
г ’ 
Ут 
К 
величина К вычислялась по формуле: 


К=1-+и, |--* (п —1+ о: и =] 


где п’ — число особей в первом семействе; 
п” — число особей во втором семействе и т, д.; 
Т, — число семей; 
М — количество изучаемых особей. 
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Как видно из табл. 15, пассивнооборонительная реакция 
свободно комбинируется как с сильным, так и со слабым типами 
нервной системы, однако подавляющее большинство собак без 
пассивнооборонительной реакции оказалось особями сильного 
типа. 

Таблица 15 


Сочетание пассивнооборонительной реакции со слабым 
и сильным типами нервной системы собак 


Слабого Сильного 
Оборонительные реакцни И. НП 
С пассивиообороннтельной реак- 
цией ааа и 16 19 
Без пассивнообороннтельной реак- 
ЦИИ инь 1 15 


Сходная картина зависимости между пассивнооборонительной 
реакцией и степенью силы нервной системы наблюдается и среди 
собак 2-й группы. Коэффициент корреляции между сильной 
нервной системой и отсутствием пассивнооборонительной реак- 
цией равен --0,33--0,06. 

В табл. 16 приведены данные, показывающие частоту встречи 
пассивнооборонительной реакции у собак, выдерживающих 
и не выдерживающих сильное звуковое раздражение. 


Таблица 16 
Сочетание пассивнооборонительной реакции с различной 
реакцией собак на звуковое раздражение 


Не выдержи- Выдерживают 
вают звуковое звуковое раз- 


Группа собак раздражение |драженне (снль- 
(слабая нерв- ная нервная 
ная снстема) система) 


С  пассивнооборонительной 


реакциеи ....... : 25 34 
Без пасснвнооборонительной 
реакции ........ 21 149 


Данные табл. 16 свидетельствуют о том, что пассивнооборо- 
нительная реакция у собак этой группы свободно сочетается как 
со слабой, так и с сильной нервной системой. Однако нетрусли- 
вые собаки в подавляющем большинстве случаев обладали силь- 
ной нервной системой. 

Таким образом, приведенные данные показали наличие сход- 
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ной зависимости между пассивнооборонительной реакцией и 
сильной вервной системой в обеих группах собак. Это указывает 
на то, что в основе обнаруженной нами зависимости должны 
лежать определенные закономерности. Мы считаем, что можно 
сделать два вывода. 

Во-первых, свободное сочетание пассивнооборонительной ре- 
акции как с сильной, так исо слабой нервной системой говорит о 
том, что сила или слабость нервной системы сами по себе не яв- 
ляются факторами, ответственными за формирование пассивно- 
оборонительной реакции. 

Во-вторых, значительное преобладание собак без пассивно- 
оборонительной реакции среди особей с сильной нервной сис- 
темой указывает на то, что сильная нервная система является 
благоприятным условием для формирования поведения, в кото- 
ром отсутствует пассивнооборонительная реакция. 

Очевидно, слабая нервная система животного сама по себе 
не является причиной возникновения пассивнооборонительной 
реакции. Для возникновения последней необходимы специфи- 
ческие факторы: наличие врожденной предрасположенности или 
неблагоприятных условий воспитания. Однако «изжить», затор- 
мозить пассивнооборонительную реакцию в течение жизни бо- 
лее легко могут собаки, обладающие сильной нервной системой. 
При неблагоприятных (изолированных) условиях воспитания, 
когда трудно изживается щенячья пассивнооборонительная 
реакция, наличие сильной нервной системы особенно важно для 
того, чтобы собака смогла стать нетрусливой. 

Действительно, как видно из табл. 15, среди нетрусливых 
собак Колтушинского питомника (воспитанных в условиях час- 
тичной изоляции) преобладает количество собак с сильным ти- 
пом нервной системы над числом особей со слабой нервной сис- 
темой (15:1). 

Подводя итог вышеизложенному, мы можем сказать, что 
полученные нами данные указывают не столько на наличие связи 
между слабой нервной системой и пассивнооборонительной реак- 
цией, сколько на наличие зависимости между сильной нервной 
системой и отсутствием пассивнооборонительной реакции. Сила 
нервной системы является условием, способствующим торможе- 
нию пассивнооборонительной реакции в период формирования 
поведения собаки. 

Активнооборонительную реакцию в павловской школе изу- 
чали меньше, чем пассивнооборонительную. И. П. Павлов (1927) 
указывал, что собаки возбудимого типа нервной системы (силь- 
ные, неуравновешенные) являются агрессивиыми. После этого 
высказывания активнооборонительную реакцию в павловской 
школе считали показателем силы нервной системы. 

Так, например в книге, вышедшей под редакцией ученика 
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Павлова Л. А. Андреева (1939), активнооборонительная реак- 
ция связывалась с сильным возбудимым типом нервной сис- 
темы. В. В. Яковлева (1940), описывая активнооборонительное 
поведение своей подопытной собаки, приходит к следующему 
заключению: «Такое агрессивное поведение собаки свидетель 
ствовало нам о достаточно сильном типе ее нервной системы». 

Таким образом, хотя конкретных экспериментальных работ 
по выяснению зависимости между сильным типом нервной сис- 
темы и активнооборонительной реакцией нет, тем не менее выска- 
зывались мнения о наличии такой зависимости. 

В нашем исследовании материалом для установления зависи- 
мости между активнооборонительной реакцией и силой нерв- 
ной деятельности (определявшейся по реакции собаки на сильное 
звуковое раздражение) послужили три группы овчарок (242 
особи), воспитанных у частных лиц и поступивших затем в питом- 
ники (табл. 17). 


Таблица 17 


Коэффициенты корреляцин между активнооборонительной 
реакцией и силой нервиой системы 


Коэффициенты | Достоверность 


№ групп Кол-во корреляции корреляции 
особей п РЕт, гт, 
1 53 -[0, 25-0, 05 5,0 
2 109 —-0,12-0,09 1,3 
Е 80 30,190, 10 1,9 


Приведенные данные свидетельствуют об очень небольшой 
корреляционной связи между активнооборонительной реакцией и 
силой нервной системы. Собаки с более сильной нервной системой 
имеют несколько болыную вероятность обладать более резко 
выраженной активнооборонительной реакцией, чем собаки с 
менее сильной нервной системой. 

В предыдущей главе мы показали, что для проявления и вы- 
ражения активнооборонительной реакции нужен индивидуальный 
опыт животного. Собаки, воспитанные в условиях изоляции, 
проявляют менее резко выраженную активнооборонительную 
реакцию, чем собаки, воспитанные в условиях свободы. 

Между сильной нервной системой и выработкой индивидуаль- 
ноприобретенных навыков существует положительная корреля- 
ция. Можно предположить, что у собак, обладающих более силь- 
ной нервной системой, легче развивается активнооборонитель- 
ная реакция под влиянием индивидуального опыта, чем у собак 
с более слабой нервной системой. Сильная нервная система тор- 
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мозит проявление пассивнооборонительной реакции и, наоборот, 
усиливает выражение активнооборонительной. 

Эти данные находятся в полном соответствии с вышеприведен- 
ными исследованиями, показавшими, что свободные условия 
воспитания, создавая возможности для тренировки активнообо- 
ронительной реакции, приводят к ее усилению. Однако эти же 
условия способствуют и изживанию трусости. Особи с сильной 
нервной системой, более легко вырабатывающие индивидуаль- 
ноприобретенные навыки, легче развивают злобность и легче 
тормозят трусость, чем собаки со слабой нервной системой. Этим, 
видимо, и объясняется та различная зависимость, которая наб- 
людается между силой нервной системы и обеими оборонитель- 
ными реакциями поведения. 

Приведенные в этой главе материалы иллюстрируют, как мы 
полагаем, важную сторону учения И. П. Павлова о роли степени 
возбудимости и силы нервной системы при формировании пове- 
дения. Индивидуальные различия этих важнейших свойств 
нервной системы определяют те пути, по которым пойдет форми- 
рование различных актов поведения животного. 


ГЛАВА Ш 


ФОРМИРОВАНИЕ ПОВЕДЕНИЯ ЖИВОТНОГО В ЗАВИСИМОСТИ 
ОТ НЕКОТОРЫХ ЭНДОКРИННЫХ ФАКТОРОВ 


Показанная в предыдущей главе зависимость формирования 
поведения от основных функциональных свойств нервной сис- 
темы — ее силы и возбудимости, указывает на то, что все те фак- 
торы (внешние и внутренние), которые изменяют степень возбу- 
димости и силы нервной системы, должны оказывать тем самым 
влияние и на поведение животного. 

Особенно большое влияние на основные функциональные свой- 
ства нервной системы оказывают железы внутренней секреции. 
Поэтому можно думать, что эндокринные факторы через изме- 
нение функционального состояния нервной системы должны ока- 
зывать закономерное влияние и на формирование поведения 
животных. 

Как показали многочисленные исследования, особенно боль- 
пюе влияние на возбудимость нервной системы оказывает щито- 
видная железа. Большие дозы сушеной щитовидной железы 
вызывают у собак в течение первых дней «срыв» нервной деятель- 
ности, сменяющейся периодом повышенной возбудимости (За- 
вадовский и Зак, 1928; Завадовский, Азимов и Захаров, 1929; 
Завадовский, Захаров и Золотов, 1929); малые дозы тиреоидина 
приводят лишь к повышению возбудимости. 

Последующие работы в общем подтвердили эти положения. 
Крислер, Бухер, ван Лиер и Холл (1. Си$ег, \/. ВооПег, 
Е. уап Меге ап@ На, 1933) показали усиление возбудимости 
и условнорефлекторного слюноотделения у собак после дачи 
препарата щитовидной железы. 

Клейтман и Тейтельбаум (М. Ке{тапп апа $. ТИеаит, 1936) 
показали, что легкая гипертиреоидизация приводит к улучше- 
нию дифференцировки и увеличению условных рефлексов. 
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А. В. Тонких (1939) обнаружила увеличение возбудимости, 
тахикардию, расширение зрачков при значительной гиперпла- 
зии щитовидной железы, наступающей в результате введения 
экстракта из гипофиза. 

Андерсон (О. Апаегзоп, 1941) наблюдал резкое усиление пас- 
сивнооборонительной реакции и повышение возбудимости у со- 
баки, получавшей тиреоидный экстракт. 

Болышой интерес представляют исследования М. К. Петро- 
вой (1945), изучавшей влияние гипертиреоидизации на собак 
различного типа нервной деятельности. Ее опыты показали, что 
гипертиреоидизация приводила у всех собак сильного типа к 
усилению раздражительного процесса и рассеиванию гипноти- 
ческого состояния. У собак же слабого типа введение тиреоидина 
угнетало условнорефлекторную деятельность, заводя нервную 
систему за предел работоспособности. В результате гипертире- 
оидизации у одной из собак проявилась исчезнувшая ранее 

бия. 

ы Сходные данные были получены Л. А. Конге (1956), который 
установил, что введение тиреоидина в небольших дозах (0,006— 
0,027 г на | кг веса) усиливает и концентрирует процессы воз- 
буждения и торможения в коре болыших полушарий головного 
мозга. Однако у некоторых собак дозы тиреоидина в 0,018 г 
на | кг вызывали уменьшение величины условных рефлексов. 
На этом основании автор также приходит к выводу, что измене- 
ние нервных процессов в Коре больших полушарий под влия- 
нием тиреоидина зависит от типа нервной деятельности 
собаки. 

В опытах В. Г. Баранова, Е. Н. Сперанской, Д. С. Тендлера, 
М. И. Митюшова (Баранов, Сперанская, Тендлер, 1954; Сперан- 
ская, Баранов, Беловинцев, Митюшюов, 1955) введение малых 
доз тиреоидина (0,002 г на | кг веса тела собаки) вызывало по- 
нижение суммарной величины эффектов положительных ус- 
ловных рефлексов, растормаживание дифференцировок, фазо- 
вые состояния и другие нарушения высшей нервной деятельности, 
характеризующие ослабление раздражительного и тормозного 
процессов. 

Согласно данным А. Г. Пугачева (1953, 1954), тиреоидин в 
дозах 0,05 г оказывает возбуждающее действие на голубей воз- 
будимого типа нервной системы; у голубей со слабым типом 
нервной системы условнорефлекторная деятельность полностью 
угнетается. Большие дозы тиреоидина (0,4—0,8 г) у возбудимых 
голубей вызывали двухфазное изменение условнорефлекторной 
деятельности: понижение, сменяющееся повышением возбуди- 
мости. У голубей тормозного типа большие разовые дозы тиреои- 
дина вызывали развитие запредельного торможения с фазовыми 
явлениями. 
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Таким образом, приведенные исследования показывают, что 
гипертиреоз приводит к повышению возбудимости нервной 
системы, что выражается в усилении двигательной активности 
собак, в изменении их условнорефлекторной деятельности (это 
изменение зависит от типологических особенностей), в уси- 
лении выражения таких актов поведения, как пассивнообо- 
ронительная реакция, и в проявлении фобии. 

Первые исследования по изучению влияния результатов 
удаления щитовидных желез на высшую нервную деятельность 
и поведение животных выполнены в лаборатории И. П. Павлова. 
А. Вальков (1925) наблюдал нарушение условнорефлекторной 
деятельности у собаки с удалениой щитовидной железой. Все 
условные рефлексы оперированной собаки не достигали обычной 
прочности, так что их приходилось вырабатывать как бы заново. 
Павлов говорит о собаке, тиреоидэктомированной Вальковым, 
как о животном с очень низкой возбудимостью коры головного 
мозга. К сходным результатам пришли и последующие авторы 
(Азимов, 1927; Завадовский и Злотов, 1929; О. Апаегзоп, 1941), 
показавшие, что удаление щитовидных желез приводит к зна- 
чительному падению возбудимости коры мозга. Андерсон отме- 
чал ослабление активнооборонительной реакции у одной из своих 
подопытных собак после тиреоидэктомии. 

Работы, проведенные на других животных, дали сходные 
результаты. Лиддел (Н. Е19ае|, 1925), экстирпируя щитовидные 
железы у овец, показал, что в их поведении происходят законо- 
мерные изменения. В то время как у нормальных животных рез- 
кие звуки (например, выстрел) вызывают испуг, тиреоидэкто- 
мированные животные почти не реагируют на эти раздражители. 
Указанные изменения поведения происходят на фоне значи- 
тельного понижения двигательной возбудимости животного, 
наступающего после тиреоидэктомии ([144е| ап4 Зипрзоп, 1925). 
Значительные нарушения условнорефлекторной деятельности 
овец после тиреоидэктомии проявляются при выработке у них 
навыка проходить через простейший лабиринт. Дача тиреоидэк- 
томированным животным небольших доз щитовидной железы 
восстанавливала их нормальную нервную деятельность (Лиддел, 
1925). 

Исследования, проведенные Кунде и Невиле (М. Кипде апа 
М. М№еуШе, 1930) на кроликах, показали, что исчезающий пос- 
ле тиреоидэктомии рефлекс движения кожи в ответ на так- 
тильное раздражение вновь восстанавливается после кормления 
животного препаратом щитовидной железы. 

Четкие изменения обнаружены в поведении кур в зависимости 
от количества даваемой им щитовидной железы. Б. Завадовский 
и М. Л. Рохлина (1927) показали, что гипертиреоидизация вы- 
зывает у кур значительное изменение как в условно-, так и безус- 
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ловнорефлекторной деятельности. В то время как большие дозы 
тиреондина приводят к срыву нервной деятельности, небольшие 
дозы вызывают легкое повышение возбудимости, приводят к бо- 
лее четкой условнорефлекторной деятельности. 

Исследования, проведенные А. С. Либерфарбом (1928), пока- 
зали, что безусловнорефлекторные движения зоба у кур резко 
угнетаются после тиреоидэктомии. Дача препарата щитовидной 
железы восстанавливает утраченные движения зоба. 

Интересные наблюдения сделаны В. Ф. Ларионовым. Как ука- 
зывают Ларионов и Бердышев (1933), линька, наступающая 
вслед за прекращением яйцекладки, сопровождается значитель- 
ным повышением возбудимости. При этом наблюдается также и 
усиление пугливости (личное сообщение Ларионова), Исследо- 
вания Ларионова и Бердышева (1933) показали, что в период 
линьки у кур происходит повышение функционирования щито- 
видной железы. Очевидно, гиперфункция щитовидной железы, 
вызывая повышение возбудимости нервной системы, приводит 
и к увеличению пугливости. 

Исследования по выяснению роли щитовидной железы в онто- 
генезе поведения птиц проведены Ю. А. Васильевым (1941). 
Удаление щитовидной железы у птенцов (главным образом из 
семейства врановых) привело к задержке формирования их по- 
ведения на птенцовой стадии развития. 

При гипофункции щитовидных желез, вызванной введением 
метилтиоурацила, как показали наши исследования (Крушин- 
ский и Кабак, 1947), наблюдалось понижение двигательной 
активности у крыс, которая восстанавливалась после прекраще- 
ния дачи этого препарата. Тироксин, вводимый крысам, у кото- 
рых в результате дачи метилтиоурацила снизилась двигательная 
возбудимость, восстанавливал их возбудимость, несмотря на 
продолжающееся введение метилтиоурацила. В. И. Гунин (1952) 
после применения антитиреоидных препаратов наблюдал сои- 
ное состояние у собак. Д.С. Тендлер (1952), В. П. Комиссаренко, 
С. М. Буйко, Ф. А. Глузман, Е. О. Теплицкая (1957) после вве- 
дения животным метилтиоурацила отмечали ослабление возбу- 
дительного и тормозного процессов с появлением парабиотиче- 
ских фаз. 

Приведенные работы свидетельствуют о том, что гипертирео- 
идизация вызывает повышение возбудимости нервной системы 
и усиление выражения рефлекторных реакций. Экстирпация щито- 
видной железы или блокирование еефункции, наоборот, приводит 
к снижению возбудимости нервной системы. 

Нами на собаках были проведены исследования (Крушинский, 
1938 а) с целью выяснения действия гормона щитовидной железы 
на проявление унитанрых реакций поведения и степеиь возбуди- 
мости нервной системы. 
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Опыты с влиянием гипертиреоидизации и тиреоидэктомии 
на проявление и выражение унитарных реакций поведения про- 
ведены на 10 собаках. До начала экспериментального воздействия 
за животными велись наблюдения в течение 2—3 месяцев. В те- 


Таблица 18 
Влияние тиреондина на двигательную активность и оборонительное 


поведение собак 


До гипертиреоидизации После гипертиреоидизации 


Кличка собаки, 


время дачи и | СРедНее ИЗ | оборонительное | СРЕДНЕ ИЗ | оборонительное 
доза тиреоид ина| 5 Показаний 5 показаний 
реоид шагомера поведение шагомера поведение 
Ада 4800 слабо выражен-| 19400 усиление пас- 
С 28.111 по ная пассивно- |(9700--25000)\ сивнооборони- 
6.У получила оборонитель- тельной реак- 
96 г тиреоидииа ная реакция ции 


Байкал слабо выражен- 18900 усиление выра- 
С 2.УГ по ная активно- (6000— ження активио- 
25.УП получил оборонительная 25000) обороиительно- 
336,5 г тиреои- реакция на го компонента 
дина фоне пассивио- (сохранялось 
обороннтель- 1,5 мес). 
ного поведения 
Люмб незиачительная 5400 некоторое 
С 29.1 по активно- (3600— | усиление актив- 
9.УП получил оборонитель- 75000) нооборонитель- 
508,5 г тиреои- иая реакция ной реакции 
дииа 
Лиза 26 нерезко выра- 33000 резкое усиле- 
С 12.УШ по (1500—6000) | женная актив- | (28000— ние активио- 
15.Х получила нооборонитель- 38000) оборонительиой 
675 г тиреои- ная реакция реакции 
дина 
Ярок резко выражен- — значительиое 
С П.УПЕ по иая активно- усиление актив- 
19. Ш полу- оборонитель- нооборонитель- 
чила 105 г ная реакция ной реакции 
Альт активнооборо- 5930 уснление ак- 
С 28.ХГ по нительная (4400—7500) | тивнооборони- 
2.1 получил реакция (толь- тельной реак- 
787,5 г тирео- ко в виде ции (появился 
дина щелкания зу- лай) (рис. 10Б) 
бов) (рис. 10А) 


чение этого времени все подопытные собаки, кроме одной, отли- 
чались весьма константным поведением. Возбудимость их изме- 
ряли при помощи шагомера, который вешали на собак на 12 
ночных часов (с 7 час. вечера до 7 час. утра). Поведение каждой 
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собаки после гипертиреоидизации или тиреоидэктомии сравни- 
вали с ее нормальным поведением. 

В табл. 18 и рис. 10 приведены результаты опытов по влия- 
нию тиреоидизации на двигательную активность и оборони- 
тельное поведение собак. 

Как видно из табл. 18, гипертиреоидизация собак, приведя 
к повышению возбудимости, усилила и выражение их оборони- 
тельных реакций поведения. 


Г 


——— Имин —— 


Ро о ООО РЕНН 


%— мм —- 


Рис. 10. Активнооборонительная реакция до введения (А) и после 
введения тиреоидина (Б). (Запись лая) 


В табл. 19 приведены данные по влиянию тиреоидэктомии 
на двигательную активность и оборонительное поведение собак. 

Данные табл. 19 показывают, что тиреоидэктомия приводит к 
снижению возбудимости (у 3 особей из 5) и ослаблению оборони- 
тельного поведения. И хотя дача тиреоидина привела к более 
заметному изменению поведения собак, чем удаление щитовидных 
желез, все же проведенная работа указывает на влияние функ- 
ционального состояния щитовидной железы, на возбудимость и 
оборонительное поведение собак. 

Литературные данные и наши исследования показали, что 
щитовидная железа оказываег влияние на поведение животных, 
которое осуществляется через изменение возбудимости нервной 
системы. Гипертиреоидное состояние приводит к повышению 
возбудимости и тем самым к усилению выражения унитарных 
реакций поведения. И, наоборот, гипотиреоидное состояние, 
сопровождающееся понижением возбудимости нервной системы, 
приводит к ослаблению выражения унитарных реакций поведения. 

Изученная связь между щитовидной железой и оборонитель- 
ными реакциями поведения выявляет только один из многих 
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Таблица 19 


Влияиие тиреоидэктомии на двигательную активность 
и оборонительное поведение собак 


До тиреоидэктомни После тиреоидэктомии* 
отр ОН а 


Кличка | среднее из среднее из 
собаки | 5 о але оборонительное |; ыы а 
шагомера ПОВЕДЕНИЕ шагомера т 
Ада 19400 пассивнооборо- 7380 ослабление 
(9700—25000) нительная (4000—10000) | пассивнооборо- 
реакция нительной 
реакции 
Леди 1980 активнооборо- 2300 почти полное 
(1200—2700) нительная (1250—2700) исчезновение 
реакция (через 2,5 ме- | активнооборо- 
сяца после нительной 
операции) реакции 
1700 активнооборо- 
(1100—2700) нительная 
(через 11 ме- | реакция вос- 
сяцев после становилась 
операции) 
Верный 4540 То же 4100 активнооборо- 
(2500—9000) (3000—5500) нительная 
реакция без 
изменения 
Сильва 3700 активно- и 1600 значительных 
(2700—5000) пассивнообо- (1000—2200) изменений в 
ронительные оборонительном 
реакции поведении не 
произошло 
Аста 6500 То же 1800 значительное 
(5000—8600) (1250—3000) | ослабление ак- 
тивно- и пас- 
снвнооборони- 
тельных реак- 
ЦИИ 


* У одной собаки (Ада) щитовидная железа была удалена через 2 дня после 
прекращения гипертиреоза. 


факторов, оказывающих влияние на возбудимость, а через нее 
и на поведение животного. Различная активность щитовидной 
железы, в свою очередь, зависит от многих условий и процессов, 
протекающих в организме, которые через изменение ее функци- 
онального состояния должны оказывать влияние на формирова- 
ние поведения животного. 

Другой железой внутренней секреции, влияющей на функ- 
циональное состояние нервной системы и поведение животных, 
является половая. 
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Подавляющее большинство работ по изучению половых раз- 
личий в степени возбудимости (отражением которой являлась 
двигательная активность, измеряемая во вращающихся коле- 
сах) проведено на крысах. 

Слонекер (Т. $1опаКег, 1912) в одной из своих ранних работ 
показал, что самки крыс более активны, чем самцы. Эти данные 
затем были подтверждены Хичкокк (Е. НИсерсоск, 1925) и др. 
Позднее Ванг (М. \апя, 1923) и Слонекер (З1опаКег, 1925) нашли, 
что самки крыс в период течки проявляют повышенную спонтан- 
ную активность. Кастрация самок приводит к значительному 
падению двигательной активности (\/апв, 1925; З|опаКег, 1930) 
и самцов (НозК!пз, 1925, 1925а; Сапз, 1927; Гее ап ВизКИК, 
1928; Зопакег, 1930; НеНег, 1932}. 

В противоречии с этими данными находится работа Тутле 
и Дайксхорна (\/. ТиНе апа $. РузКзПогп, 1928), в которой авторы 
приходят к выводу, что кастрация самцов и самок крыс не отра- 
жается на их «спонтанной» активности. Хотя в большинстве 
работ получены данные об уменьшении двигательной активности 
кастрированных самцов при ее измерении во вращающихся коле- 
сах, однако оказалось, что, если двигательная активность изме- 
ряется другими методами, результаты этих измерений расходят- 
ся с теми, которые получаются при использовании вращающихся 
колес (В. СатрЬе апа Е. Зве#еч, 1953; У. Еаугз, 1954). 

По-видимому, имеет значение возраст, в котором производит- 
ся кастрация. Рихтер (С. К е\ег, 1933) нашел, что самцы, каст- 
рированные в возрасте 3—4 дней, хотя и оказывались менее 
активными, чем контрольные животные, однако они были более 
активны, чем крысы, кастрированные в более позднем возрасте. 
Ванг, Рихтер и Гутмахер (@. Уапв, С. В 1сШег апа А. Сийта- 
снег, 1925) показали, что при трансплантации яичников кастри- 
рованным самцам происходит повышение их двигательной ак- 
тивности. В этой же работе ясно показано, что у самок в период 
течки происходит повышение их двигательной активности. Инъек- 
ция фолликулина кастрированным самкам, вызывая течку, 
приводит к повышению двигательной активности (ВисЪее ап4 
ЗИпопа, 1926). Рихтер и Вислоки (Е1с№ег ап@ \/1$1оск!, 1928) 
показали, что снизившаяся после кастрации двигательная ак- 
тивность крыс обоих полов вновь восстанавливается после транс- 
плантации гонад. Трансплантация семенников оказывает мень- 
ший эффект на двигательную активность, чем трансплантация 
яичников. Сходные результаты были получены Слонекером 
(З!опаКег, 1927) на старых менопаузных крысах с пониженной 
двигательной активностью; инъекция фолликулина приводила к 
повышению их активности. 

В некотором противоречии с результатами вышеприведенных 


исследований находится работа Хеллера (К. Не!ег, 1932). Ему 
104 


не удалось обнаружить значительного изменения в двигатель- 
ной активности самцов крыс при инъекции им мужского полового 
гормона. 

Приведенные работы показывают, что двигательная активность 
крыс связана с половыми гормонами; особенно большое влияние 
на нее оказывает женский половой гормон. Для нормальной 
двигательной активности самцов необходим, очевидно, определен- 
ный уровень мужского полового гормона в организме. 

Исследования, проведенные на свиньях, показали, что спон- 
танная активность этих животных повышается у самок во время 
течки (АНтапп, 1939). Максимальная активность отмечается 
в конце эструса. Перед течкой наблюдается период заметного 
угнетения возбудимости животного. 

Хемфри и Уорнер (Е. Нитрйгеу а. Г.. \огпег, 1934) провели 
сравнение возбудимости самцов и самок на служебных собаках 
(174 самца и 172 самки). Эти авторы обнаружили, что у самок 
возбудимость в среднем несколько более высокая, чем у самцов. 

Наши исследования по измерению возбудимости у собак раз- 
ного пола были поставлены на 6 группах немецких овчарок общей 
численностью 390 особей (табл. 20). 


Таблица 20 
Различие в степени возбуднмости у самцов и самок собак* 
< Фо Разница 
Ее > | Разница 
№ групп возбуди- возбуди- 
й мость 2 мость м (@1) ор 
5 37 |5,354-0,18 | 32 | 5,06--0,19 | 0,29--0,26 [ее] 
2 63 | 5,29--0,16 | 36 | 5,44-0,19 | 0.15--0,26 « 
3 23 |5,5740,15 | 31 5,39-0,15 | 0, 180,20 88 
4 35 |5,80--0,14 | 26 | 5,42--0,24 | 0,38+0,28 « 
| 21 5,24--0,25 | 35 |5,43--0,19 | 0,19--0,32 $ 
6 26 | 5,92--0,14 | 25 | 5,80-0,21 1 0,12--0,25 $4 


* При биометрической обработке всех собак (по гоказаииям шагомера) 
разбили на 7 классов. Обработку. материала проводили ие по показаниям 
шагомера, а по классам. 


Как видно из табл. 20, существенной разницы в возбудимости 
у самцов и самок установить не удалось. 

Позднее определение степени возбудимости производилось 
(совместно с Д. А. Флёссом) еще у двух групп немецких овчарок. 
В обеих группах (всего 128 особей) самцы по возбудимости 
несколько превосходили самок, но разница была незначи- 
тельной. 
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На основании приведенных данных едва ли можно говорить 
о существенном различии в возбудимости у собак разного пола, 

В ряде работ изучалось влияние половых гормонов на услов- 
норефлекторную деятельность. 

В исследованиях, проведенных на крысах, не удалось уста- 
новить ясного влияния половых гормонов на ход выработки инди- 
видуальноприобретенных навыков. 

Тсаи (Г. Тза!, 1930) пришел к выводу, что полностью кастри- 
рованные самцы крыс делают больше ошибок и затрачивают 
больше времени на пробежку в лабиринте, чем самцы, у которых 
удален только один семенник. Последние обучаются хуже, чем 
нормальные особи. 

Данные Тсаи не были подтверждены Комминсом (\/. Сот- 
11$, 1932) , который не нашел никакого различия в обучаемости 
нормальных и кастрированных самцов крыс. Боллу ([.. Вой, 
1925) также не удалось установить существенного различия в 
обучаемости крыс в период течки и в период полового по- 
коя. 

Бич (Е. Веасн, 1956) обнаружил ясные различия между нор- 
мальными и кастрированными самцами в образовании двигатель- 
ного навыка пробежки из одного помещения в другое, где были 
самки в течке. Нормальные самцы производили пробежку в 
среднем более чем в 4 раза быстрее, чем кастрированные. Инъ- 
екция мужского полового гормона полностью восстанавливала 
быстроту пробежки кастрированных самцов. Полученные раз- 
личия в выработке навыков между нормальными и кастрирован- 
ными самцами, несомненно, объяснялись специфичностью приме- 
няемого подкрепления (самки в течке). 

Гораздо более ясные результаты получены на собаках. 

В. М. Архангельский (1931, 1937) показал, что удаление 
мужской половой железы значительно отражается на условно- 
рефлекторной деятельности собак. Кастрация приводит к край- 
нему ослаблению функциональной деятельности коры, выра- 
жающейся в быстрой ее истощаемости, в явлениях ослабления 
силы нервной системы, понижении работоспособности и в за- 
трудненности образования условных рефлексов. После кастра- 
ции ослабляется как процесс возбуждения, так и процесс тормо- 
жения. Особенно сильно действует кастрация в молодом возра- 
сте, вызывая значительные расстройства в условнорефлекторной 
деятельности. Через значительное время после кастрации на- 
блюдалось некоторое восстановление условнорефлекторной дея- 
тельности подопытных собак, однако она никогда не достигала 
дооперационного состояния. 

М. К. Петрова (1936, 1937) изучала на собаках влияние уда- 
ления мужской половой железы на условнорефлекторную дея- 
тельность. Сделанные ею выводы согласуются с результатами, 
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полученными Архангельским: кастрация приводила к ослабле- 
нию деятельности коры головного мозга. 

В работе Петровой ярко выступает значение типа нервной 
системы животного. У особей с сильной нервной системой сила 
нервных процессов после операции более или менее восстанав- 
ливается. Животные со слабой нервной системой первое время 
после кастрации при стереотипных условиях начинают «рабо- 
тать» даже несколько лучше, однако позже наступает глубокая 
депрессия с полным отказом от работы. Кастрация щенка при- 
вела к значительному ослаблению в первую очередь тормозного 
процесса: при его столкновении с процессом возбуждения раз- 
вился тяжелый продолжительный невроз. 

Таким образом, работы по кастрации показали, что отсут- 
ствие мужского полового гормона приводит к ослаблению дея- 
тельности коры головного мозга. 

Имплантация семенников (Архангельский, 1927, 1937) взрос- 
лым самцам приводила к характерным изменениям в условно- 
рефлекторном поведении. После имплантации нарушаются нор- 
мальные соотношения между процессами возбуждения и тормо- 
жения; первые начинают преобладать над вторыми. Автор объяс- 
няет это явление не увеличением раздражительного процесса, 
а ослаблением тормозного. После пересадки семенников кастри- 
рованным самцам работоспособность их коры головного мозга 
приблизилась к работоспособности коры неоперированных жи- 
вотных, однако полностью не восстановилась. 

В ряде работ изучалась роль гормонов женских половых 
желез. В. М. Архангельский (1937) приводит результаты опытов 
Э. И. Геккера по кастрации самок собак и на основании их при- 
ходит к выводу, что условные рефлексы под влиянием кастрации 
не изменяются. Сходные результаты были получены и при им- 
плантации самкам яичников (Геккер, 1931). Основываясь на 
этих материалах, Архангельский считает, что у самок нервная 
деятельность, по-видимому, мало зависит от гормонов яичников. 

Однако ряд исследователей (Артемьев, 1939; Усиевич, Артемь- 
ев, Алексеева и Степанов, [938) пришел к выводу, что кастрация 
самок приводит примерно к тем же последствиям, которые на- 
блюдаются и после кастрации самцов: к ослаблению раздражи- 
тельного и тормозного процессов, причем обычно больше из- 
меняется тот процесс, который был относительно более слаб у 
данного животного. Таким образом, работы этих авторов проти- 
воречат взглядам Архангельского и Геккера об отсутствии за- 
висимости высшей нервной деятельности от функции яичников 
у собак. 

Просматривая фактический материал, на основании которого 
Усиевич и Артемьев делают выводы о влиянии яичников на выс- 
шую нервную деятельность, можно сказать, что если у самок 
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после кастрации и происходят отклонения в условнорефлектор- 
ном поведении, то эти изменения не очень велики и значительно 
менее рельефны, чем изменения в поведении, наблюдаемые после 
кастрации у самцов. Незначительная зависимость высшей нерв- 
ной деятельности собак от женской половой железы, по срав- 
нению с зависимостью от мужской, очевидно, и привела Архан- 
гельского и Геккера к мнению о почти полном отсутствии влияния 
инкретов яичника на кору мозга у самок. 

Необходимо также указать, что результаты опытов, в которых 
производятся имплантации половых желез, без последующего 
гистологического контроля имплантантов (чего не было сделано в 
вышеприведенных работах), не могут являться достаточно 
убедительными. 

К выводу о наличии влияния как мужской, так и женской 
половых желез на условнорефлекторную деятельность собак 
приходит также Андерсон (О. Апаегзоп, 1941). Этим автором 
было кастрировано 3 собаки (2 самца и 1 самка). Эффект во всех 
случаях был сходен: величина условных рефлексов несколько 
снизилась. 

Исследования Е. М. Крепса (1924) указывают на влия- 
ние усиленной продукции женского полового гормона на услов- 
норефлекторную деятельность. Во время течки наблюдались ха- 
рактерные волны повышения возбуждения и ослабления тормоз- 
ного процесса, сменявшиеся состоянием депрессии. 

Итак, приведенные работы показали, что половые гормоны 
имеют, видимо, неодинаковое значение у разных животных. 
В то время как у крыс они не оказывают достаточно сильного 
влияния на условнорефлекторную деятельность, у собак это 
влияние несомненно. Наличие половых гормонов у них необ- 
ходимо для поддержания силы нервной системы на нормальном 
уровне, причем мужская половая железа на силу нервной си- 
стемы оказывает, видимо, более значительное влияние, чем жен- 
ская. 

Половой диморфизм в выработке индивидуально-приобретен- 
ных навыков впервые исследовался на крысах. Ульрих (Т. Ц]1- 
исп, 1915) нашел, что при обучении крыс в «проблемном» ящике 
и лабиринте самцы усваивают навык быстрее и пробегают лаби- 
ринт с большей скоростью, чем самки. У молодых (возраст 25 
дней) и старых (возраст 300 дней) крыс половое различие выяв- 
лено недостаточно ясно. 

Н. Е. Акимов (1928, 1930), изучая половое различие в обу- 
чаемости крыс, приходит к выводу, что самцы легче, чем самки, 
усваивают навыки, связанные с экстерорецепцией; самки же 
быстрее, чем самцы, усваивают навыки, связанные с проприоре- 
цепцией. Более поздние исследования, проведенные Трионом 
(К. Тгуоп, 1931), Мак-Немером и Стоном (Мс Метаг апа З{опе, 
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1932), показали, что при обучении крыс в разного типа лаби- 
ринтах самцы обучаются быстрее, чем самки, и количество де- 
лаемых ошибок у самок несколько выше, чем у самцов. Все эти 
работы указывают на то, что самцы обучаются лучше, чем самки. 

Этим данным противоречит работа Корея ($. Согеу, 1930), 
который на основании проведенных исследований приходит к 
выводу, что самки крыс обучаются быстрее и делают меньше 
ошибок, чем самцы. Чем объясняется такое расхождение с дан- 
ными других авторов, сказать трудно. 

Как было указано, большинство работ свидетельствует о 
несколько лучшей обучаемости самцов по сравнению с самками. 
Однако в ряде случаев имеет значение, видимо, какой анализа- 
тор играет ведущую роль в выработке навыка. Можно думать, 
что у самок более развиты, чем у самцов, анализаторы, связанные 
с проприорецепцией. 

Нами были проведены исследования по изучению различий 
между самцами и самками собак в выработке индивидуально- 
приобретенных навыков и силе нервной системы. 

Начнем с рассмотрения половых различий в дрессируемости 
собак (подготовлявшихся во время войны по противотанковой и 
связной службам). В табл. 21 приведены показатели дресси- 
руемости самцов и самок по этим видам службы. 

Таблица 21 


Выработка нндивндуальнопрнобретенного навыка у самцов н самок 


Среднне величнны показателей 


успеха дрессировки (в баллах) Разница Разница в 
№ групп м (а2Н) пользу 
$5 9 
1 (связь) 3,43--0,24 3,69-0,19 0,26-Е0,32 © 
2 (ПТ, 3,52--0,14 3.2240,17 0,30--0,22 83 
3 (ПТ 3,39-0,26 3, 940,18 0,55--0,32 о 
4 (ПТ?) 4,09-0,13 3,62-0,17 0,47--0,22 85 


Из данных табл. 21 видно, что закономерного различия 
в дрессируемости между самцами и самками уловить на первый 
взгляд не удается. Во 2 и 4-й группах самцы дрессировались 
несколько лучше, чем самки, в | и 3-й, наоборот, лучшие пока- 
затели имели самки, причем все наблюдающиеся различия не- 
велики и лежат в пределах вероятных ошибок. Однако более 
детальный анализ дает возможность установить половые разли- 
чия в выработке индивидуальноприобретенных навыков. 

Как указывалось во 2-й главе, условия, при которых произ- 
водилась дрессировка четырех исследованных групп собак, 
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были различными по степени их трудности. По физической силе 
применявшихся раздражителей, напряженности (в отношении 
сроков обучения) эти условия должны быть признаны трудными 
для группы 2-й, средними для групп | и 4-й и легкими для груп- 
пы 3-й. Поскольку собаки групп № 2 и 3 дрессировались по од- 
ному и тому же виду службы (ПТ1), возможно сравнение дрес- 
сируемости собак обоих полов в легких и трудных условиях. 
В табл. 22 приведены результаты такого сравнения. 


Таблица 22 
Выработка иавыка у самцов и самок в легких и трудных условиях 


Средняя балловая оценка 


Достоверность 
Р 
Пол гр. № 3 лег- | гр. № 2 труд- Матя М 
кие условия | ные условия а 
Самцы 3, 39--0, 26 3,52-0,14 0,13-0,30 0,43 
Самки 3,94-0,18 3,22-=0,17 0,72--0,25 2,88 


Как видно из табл. 22, различие в успехе выработки индиви- 
дуальноприобретенного навыка между самцами в обеих группах 
практически отсутствует; в то же время различие между сам- 
ками является значительным, статистически достоверным. Самки 
в трудных условиях обучения вырабатывают навык хуже, чем 
в легких. 

В трудных условиях выработки индивидуальноприобретен- 
ного навыка, когда от нервной системы животного требуется 
большое напряжение для того, чтобы противостоять сильно дей- 
ствующим внешним факторам, у самцов наблюдается большая 
стабильность вырабатываемого навыка. У самок трудные условия 
ухудшают ход выработки индивидуальноприобретенного на- 
выка, что указывает на бблыпую слабость нервной системы 
самок по сравнению с нервной системой самцов. 

Результат проведенной нами (Крушинский. 1946) обработки 
материала по силе нервной системы самцов и самок собак, на- 
ходившихся в питомнике Инстигута физиологии им. И. П. Пав- 
лова в Колтушах, подтвердил вывод о большей силе нервной 
системы самцов по сравнению с самками (табл. 23). 

Вычисление критерия соответствий (х ?), равного 10,29, по- 
казывает, что различие между самцами и самками по силе их 
нервной системы (на основании вероятности соответствия р/х?, 
оказавшегося меньше, чем 0,05) достаточно существенно. Самцы 
обладают в среднем более сильной нервной системой, чем самки. 

Помимо вышеприведенного материала, полученного на осно- 
вании данных по выработке индивидуальноприобретенного 
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Таблица 23 
Характеристика силы нервной системы собак различного пола * 
ее ЕО 


Сила нервной снстемы | $ [у У 
Очень снльная 0 5 5 
Сильная. К 7 16 23 
Слабый вариант сильного тнпа. 3 4 7 
Сильный вариант слабого типа. 5 1 6 
Слабая .. ; 7 5 12 


* Тнп нервной системы сравннваемых собак был определен сотрудни- 
ками Института физнологии по прннятому стандарту (Тимофеева, 1941). 


навыка, мы сопоставили результаты определения реакции сам- 
пов и самок немецких овчарок (356 собак), при действии силь- 
ного звукового раздражителя (трещотки). Результаты оказались 
следующими: для самцов М=6,25--0,19; для самок М=6б,14-- 
--0, 19 (восьмибалльная шкала выдерживания собакой звука тре- 
шотки). Разница (Ма) равна 0,11--0,28 в пользу самцов. Досто- 


4 
верность разницы | „у )} равна 0,39. Это показывает, что для ис- 


следованной группы овчарок статистически достоверную разницу 
между самцами и самками в отношении их «устойчивости» к 
звуку трешотки установить не удалось. 

Мы полагаем, что в этой группе обнаружить различия в силе 
нервной системы нам не удалось потому, что сила применявше- 
гося раздражителя (трещотки) была недостаточной. Как было 
показано выше, при дрессировке собак в легких условиях та- 
кого различия тоже уловить не удается. Однако в трудных 
условиях, в которых нервная система собак подвергалась чрез- 
мерному напряжению, различие выступило достаточно ясно. 

Это подтвердили результаты исследования, проведенного 
нами совместно с Д. А. Флёссом, на розыскных собаках (63 осо- 
би), где использовалась более сильная трещотка и, кроме того, 
звукогенератор. Действие этих раздражителей выдержало среди 
сампов 81—83% особей, а среди самок — только 35-40%. 
В то же время испытание на тех же собаках больших доз кофеина 
не выявило полового различия в силе нервной системы, по-ви- 
димому, вследствие недостаточности применяемой дозы (0,8 г 
бензойнонатриевой соли кофеина). 

На основании приведенного материала мы приходим к выводу о 
большей силе нервной системы самцов по сравнению с самками. 
Однако это различие выступает только в тех случаях, когда на 
нервную систему действуют достаточно сильные раздражители. 
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Перейдем к рассмотрению половых различий в проявлении 
и выражении унитарных реакций поведения. 

Не останавливаясь на описании проявления таких форм пове- 
дения, которые специфически связаны с половыми железами и, 
несомненно, могут рассматриваться каквторичнополовые признаки 
(например, пение, токование самцов различных видов птиц и 
другие виды брачного поведения; реакции, направленные к 
спариванию ит. д.), рассмотрим зависимость формирования уии- 
тарных реакций на примере оборонительного поведения. 

Хотя эти унитарные реакции в ряде случаев зависят от функ- 
ционального состояния половых желез, их нельзя всегда отно- 
сить к вторичнополовым признакам. Важно также, по отношению 
к какому раздражителю проявляется оборонительная реакция 
животного. Активнооборонительная реакция самцов по отно- 
шению друг к другу, несомненно, зависит от функционального 
состояния половых желез. 

Кастрация петухов резко ослабляет их драчливость (М. М. За- 
вадовский, 1922). Ульрих (7. Шен, 1938) показал, что кастра- 
ция ослабляег драчливость некоторых самцов крыс. Большое 
значение имеет время кастрации. Кастрация, произведенная до 
наступления полового созревания, почти совершенно устраняет 
драчливость; кастрация же половозрелых животных не устра- 
няет ее. Ослабленная кастрацией драчливость самцов крыс 
и мышей восстанавливается после инъекции мужского полово- 
го гормона (К1есе, цит. по Ф. Земага, 1945; Веетап, 1946). 
Ж. Г. Севард (цит. по Г. Земага, 1945) обнаружил ясное половое 
различие в выражении активнооборонительной реакции у сам- 
цов и самок крыс У первых она была значительно более резко 
выражена. Инъекция препарата мужского полового гормона 
(андрогена) приводила к усилению агрессивности; инъекция 
женского полового гормона (эстрогена) не оказывала заметного 
ВЛИЯНИЯ. 

Интересный пример, иллюстрирующий роль функциональ- 
ного состояния половых желез в формировании активнооборо- 
нительного поведения собак, приводит Тинберген (@. Т!пБегвеп, 
1955). Его наблюдения показали, что у эскимосских собак су- 
ществует ясно выраженная территориальность в пределах эс- 
кимосских поселков. Все собаки поселка разделяются на не- 
сколько небольших колоний или стай, каждая из которых живет 
в определенной части поселка. Появление собаки из другой стаи 
на «чужой» территории сейчас же вызывает у особей всей коло- 
нии проявление по отношению к ней активнооборонительной 
реакции, и они выгоняют «чужую» собаку со «своей» территории. 
Молодые собаки не примыкают ни к одной из таких колоний 
и бродят, несмотря на преследование, по всему поселку. Однако 
после первого спаривания поведение собаки изменяется. Она 
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сразу примыкает к той или другой стае, прекращает появляться 
на «чужой» территории и прогоняет со «своей» территории собак 
«чужой» колонии. На этом примере видно, как функциональное 
состояние половых желез формирует активнооборонительную 
реакцию поведения собак, играющую в свою очередь важную роль 
в формировании стаи. 

В гораздо менее ясной зависимости от функционального со- 
стояния половых желез находится пассивнооборонительная 
реакция. Пугливость самок крыс, как было установлено Андер- 
соном (Е. Ап4егзоп, 1940 а), ослабляется в период течки. Инъек- 
ция женского полового гормона ослабила пугливость у нормаль- 
ных и кастрированных самок (Е. Ап@егзоп а. $. Апдегсоп, 1940 6). 
Однако кастрация как самцов, так и самок не приводит к изме- 
нению их пассивнооборонительной реакции (Е. Апдегзоп, 1940 в). 
Андерсон на основании своих опытов приходит к выводу, что 
увеличенное количество женского полового гормона в организме 
ослабляет пугливость; однако отсутствие полового гормона не 
приводит к ее усилению. 

Итак, из приведенных литературных данных следует, что 
мужской половой гормон оказывает существенное влияние на 
проявление и выражение активнооборонительной реакции у 
самцов разных животных. Ясной зависимости пассивнооборони- 
тельной реакции от женских половых гормонов установить не 
удалось, хотя имеются данные, что он ослабляет эту реакцию. 

Собранные нами данные по проявлению и выражению оборо- 
иительных реакций у собак (по отношению к человеку) хотя и 
устанавливают наличие небольших различий в выражении этих 
реакций у разных полов, тем не менее они показывают, что эти 
различия не могут рассматриваться как четкие вторичнополовые 
признаки. 

Материалом для нашего исследования по половому различию 
пассивнооборонительной реакции собак послужили 582 собаки 
{284 самца и 298 самки). В связи с различием в породах и усло- 
виях воспитания все собаки были разделены наб групп (табл. 94). 

Из табл. 24 видно, что во всех 6 группах пассивнооборони- 
тельная реакция выражена у самок несколько более сильно, чем 
у самцов (хотя в 3 группах различие статистически недостоверно). 

Более поздние исследования, проведенные на немецких ов- 
чарках розыскной службы, дали сходные результаты. В изучен» 
ной группе собак (61 особь) среди самок пассивнооборонитель- 
вой реакцией обладало 31,6%, а среди самцов — только 7,1%. 

Исследование полового различия в проявлении активнообо- 
ронительной реакции было проведено на 421 собаке (табл. 25}. 

Из табл. 25 видно, что во всех группах исследованных собак 
самцы обладают несколько более резко выраженной активно- 
оборонительной реакцией, чем самки. Хотя разница эта очень 
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Таблица 24 
Пассивнооборонительная реакция самцов и самок 


Среднне показатели Ё 
а ОбОрОНИ, 8 
тельной реакции 
Группа собак п (в баллах) Е р Е 
Е- Ен | оне 
86 с 3 |5 883 
&= |. |458 
Беспородные (пнтом- 
ник Института фи- 
звологин им. И. П. 
Павлова} ..... 72 |2,17+0,292,39+0,3210,2240,421 $ | 0,52 
Немецкие овчарки ча- 
стных лиц. .... 2 |0,62--0,2311,55+0,1610,93-0,26| » 3,5 
Немецкие овчарки пи- 
томников ..... 58 3,13=0,383,48-4-0,3110,3540,44|] » 0,8 
Эрдельтерьеры — част- 
ных лиц... .... 41 |0,18-0,150,33+0,1610,15-0,22| ›» 0,7 
Эрдельтерьеры питом- 
ников... .... 111 [0,50-0,12 1,0-0,18]0,50-50,21| » 2,3 
Немецкие овчарки ве- 
домственной школы | 238 1,38-0,061 ,58--0.0810,20--0,10] » 2,0 
Таблица 25 
Активнообороннтельная реакция самцов и самок 
Среднне показатели р 
активнооборони- 5 
тельной реакции Е: >| = 
Группа собак п (в баллах) БИ | 28 
Я 155 
03 ЕЕ 8 #3 
85 т &= ба | (В 
Немецкие овчарки ча- 
стных лиц. ...| 62 [2,6140,102,4740,11|0,1440,14] в< | 1,0 
Немецкие овчарки ли- 
томннков ..... 47 [2,0540,18|1,96--0, 18]0,09-0,18} » 0,5 
Эрдельтерьеры  част- 
ных лиц .. ..| 37 [2,53-0,1412,3640,170,1740,22] » 0,8 
Эрдельтерьеры плитом- 
ников....... 96 |1,79+0,131,67+0,1210,12+0,17| ›»› 0,7 
Немецкне овчарки ве- 
домственной школы | 42 |2,06-0,222,00--0,2110,060,301 » 0,2 
» 86 |2,39-+0,132,2740,190,1240,221 » 0,5 
» 51 [2,414 0,1511,7440,230,67+0,26] » 2,6 


невелика и во всех случаях статистически недостоверна (только 
в одной группе она приближается к требованиям статистической 
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достоверности), тем не менее мы расцениваем ее не как случайное 
явление. 

Среди изученных в дальнейшем розыскных собак (61 особь) 
процент собак с активнооборонительной реакцией и степень ее 
выражения также оказались выше у самцов, чем у самок. 

Итак, прнведенный в настоящем разделе материал указывает 
на существование различий в основных свойствах нервной дея- 
тельности и поведении у самцов и самок. У разных жнвотных 
половой диморфизм в нервной деятельности проявляется по- 
разному. 

У собак между поведением самцов и самок наблюдаются за- 
кономерные различия: самцы обладают более сильной нервной 
системой, что способствуег более успешной выработке ими ин- 
Дивидуальноприобретенных навыков в трудных «срывных» си- 
Туациях; у самцов менее резко выражена пассивнооборонитель- 
ная реакция и, возможно, более резко — активнообороннтель- 
ная. Различий в степенн возбудимости между собаками обоего 
пола установить не удалось. 

Мы полагаем, что в основе различия в поведении собак раз- 
ного пола лежит разница в силе нервной системы. Остальные 
различия в поведении являютсяего следствием. Половые различия 
в выражении унитарных реакций (пассивно- и активнооборони- 
тельной) незначительны потому, что они лишь опосредованно от- 
ражают разницу в степени силы нервной системы самцов и самок. 

Приведенный в настоящей главе материал иллюстрирует 
некоторые путн, по которым осуществляется влияние эндокрин- 
ных факторов на формирование поведения животных. [Цитовид- 
ная железа, видимо, влияет в основном через изменение порога 
возбудимости нервной системы. Один из путей действия половых 
желез — изменение силы основных нервных процессов и как 
следствие этого — влияние на формнрование поведения жи- 
вотных. 


ГЛАВАТУ 


ЗНАЧЕНИЕ ФУНКЦИОНАЛЬНОГО СОСТОЯНИЯ НЕРВНОЙ СИСТЕМЫ 
В ПРОЯВЛЕНИИ ПАТОЛОГИЧЕСКИХ РЕАКЦИЙ ОРГАНИЗМА 


И. М. Сеченов в книге «Рефлексы головного мозга» (1863) 
впервые четко указал на то, что активное возбужденное состоя- 
ние мозга поддерживается всей суммой раздражений, воспри- 
нимаемой органами чувств '. 

Эта мысль Сеченова впоследствии была доказана в лабора- 
ториях И. П. Павлова. Было бы показано, что для поддержа- 
ния нормального тонуса мозга необходим постоянный приток 
импульсов от рецепторного аппарата. 

Новое представление о проведении возбуждения в анализа- 
торе указывает на огромное значение афферентных импуль- 
сов, поддерживающих возбужденное состояние коры мозга, 
передающихся не только по специфическим, но и по неспе- 
цифическим путям. Имеется большое число доказательств, что 
поток афферентных импульсов поступает из специфических пу- 
тей проведения в ретикулярную формацию ствола мозга и та- 
ламуса, откуда по восходящим неспецифическим путям оказы- 
вает активирующее влияние на кору мозга (см. Гогеще 4е 
№ В. 1951; Брейзье, 1955; Соколов, 1958). При различных 
функциональных заболеваниях мозга, когда основным симп- 
томом болезни является возбужденное его состояние, одним 
из терапевтических приемов является обеспечение полного 
покоя для нервной системы путем уменьшения количества 
и силы раздражителей в окружающей обстановке. Поэтому 
важное значение имеет детальное изучение действия на нерв- 
ную систему сильных внешних раздражителей, тех функ- 
циональных сдвигов, которые в ней происходят, и той системы 
«обороны», которую она при этом использует. 


1 И. М. Сеченов. Избранные труды. Изд-во ВИЭМ, М., 1935, 
стр. 235. 
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В течение жизни организм нередко подвергается действию 
сильных, а порой и сверхсильных раздражителей, вызывающих 
глубокие сдвиги в его функциональном состоянии. 

Для успешного изучения закономерностей возникновения 
любой патологии человека и разработки методов борьбы с нею 
важно иметь экспериментальную модель этого заболевания. 

Павлов считал, что «экспериментальное изучение на живот- 
ных патологических изменений основных процессов нервной дея- 
тельности дает возможность физиологически понять механизм 
массы невротических и психотических симптомов как существую- 
щих в отдельности, так и входящих в состав определенных бо- 
лезненных форм» 1. 

Классические исследования Павлова и его школы показали 
исключительную плодотворность изучения экспериментальных 
неврозов у собак для познания физиологических механизмов 
как патологической, так и нормальной нервной деятельности. 
Павлов указывал, что «норма нервной деятельности есть равно- 
весие всех описанных процессов, участвующих в этой деятель- 
ности. Нарушение этого равновесия есть патологическое состоя- 
ние, болезнь, причем часто в самой так называемой норме, следо- 
вательно, точнее говоря, в относительной норме имеется уже 
известное неравновесие» *. Создание на различных лабораторных 
животных экспериментальных моделей разных заболеваний 
нервной системы человека должно расширить исследования Пав- 
лова и его школы в этом направлении. 

Весьма удобной моделью для экспериментального изучения 
ряда патологических нарушений нервной деятельности является 
резкое возбуждение, которое развивается у крыс и мышей в 
результате действия сильного звукового раздражителя. Это 
возбуждение нередко заканчивается рядом глубоких патологи- 
ческих состояний: судорожным припадком, кататонией, смертью 
от шоково-геморрагических состояний, развитием хронического 
двигательного невроза и т. д. 

Впервые резкое возбуждение и судороги у мышей в ответ на 
действие звука звонка были получены в лаборатории И. П. Пав- 
лова Студенцовым (см. Васильев, 1994) и Е. Н. Ганике (личное 
сообщение В. К. Федорова). Дональдсон (Н. Оопа!4зоп, 1924) 
также упоминает о развитии резкого возбуждения и судорожных 
припадков у крыс при действии звука бряцания ключей. 

Ценность этой модели заключается в том, что, не вводя жи- 
вотному никаких фармакологических препаратов, не используя 
таких сильных раздражений, как электрический ток, и не нару- 
шая целостности нервной системы, можно получить на звук 


1 И. П Павлов, Двадцатилетний опыт.., стр. 734. 
* Там же, стр. 723. 
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обычного электрического звонка судорожный, эпилептиформ- 
ный припадок. 

С 1938 г. припадки экспериментальной эпилепсии (мы назы- 
ваем ее «рефлекторной эпилепсией», — Крушинский, 1949) в 
ответ на звуковое раздражение начали интенсивно изучаться 
главным образом зарубежными авторами. В этих исследованиях 
была изучена роль пола, возраста, желез внутренней секреции, 
различных кормовых рационов, влияние фармакологических 
веществ, ионизирующих излучений и других факторов на прояв- 
ление судорожных припадков (см. Крушинский, 1949, 1954). 

Однако эти исследования не вскрыли физиологических меха- 
низмов, лежащих в основе данной патологии. Фингер (Е. Ешеег, 
1947) в своей сводке, посвященной исследованиям судорожных 
припадков крыс, в заключении пишет: «Очень интересная область 
исследования поведения животных, связанная с изучением су- 
дорожных припадков, настолько сложна и комплексна, что в 
настоящее время не может быть дано физиологическое объяснение 
этому явлению». 

Мы в наших исследованиях с самого начала пытались изу- 
чить те физиологические механизмы, которые лежат в основе 
реакции возбуждения крыс в ответ на действие сильного звуко- 
вого раздражителя (Крушинский, 1949, 1954; Крунгинский, Флёсс 
и Молодкина, 1950), исходя из закономерностей физиологии 
нервной деятельности, установленных И. М. Сеченовым, Н. Е.Вве- 
денским и И, П. Павловым. 

Наши исследования, относящиеся, как казалось вначале, 
к частному вопросу патологии, вышли далеко за рамки изу- 
чения рефлекторной эпилепсии грызунов. Они касаются цент- 
ральной проблемы высшей нервной деятельности — взаимоотно* 
шения процесса возбуждения и торможения и тех физиологи- 
ческих «мер защиты», которые использует организм против 
резкого возбуждения мозга, являющегося причиной ряда тяже- 
лых патологических состояний, заканчивающихся в ряде слу- 
чаев смертельным исходом. 

По пути физиологического анализа этой реакции пошли также 
чешские физиологи (Буреш, 1953, 1953а, 19536; Сервит, 1952, 
1955). 

Возбуждение у крыс мы вызываем при помощи действия зву- 
ка сильного звонка (около 112 децибел). Животное помещается 
в камеру размером 42х26 ж50 см (рис. 11). В камере имеется 
электрический звонок. Меняя при помощи трансформатора на- 
пряжение тока (в пределах от 130 до 20 вольт), можно изме- 
нять громкость звука от 112 до 70 децибел. Условно силу 
звука звонка мы выражаем не в децибелах, а в вольтах эле- 
ктрического тока, питающего звонок. 

Исследования, проведенные в нашей лаборатории А. Ф. Се- 
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миохиной и Г. Каган, показали, что наибольшая чувствитель- 
ность к звуковому раздражителю той линии крыс, с которой мы 
проводили исследования, лежала в пределах относительно вы- 
соких частот: свыше 14—16 кгц, т. е, на границе слышимо- 
сти человеческого уха. Более низкие частоты (3—4 кгц) вызы- 
вают реакцию возбуждения у очень незначительного чис- 
ла крыс. 


Рис. 11, Установка для звуковой экспозиции крыс 


Данные нашей лаборатории соответствуют результатам, по- 
лученным другими авторами. Так, в опытах Голда и Моргаиа 
(Сош@ а. Могбап, 1941) эффективность звука повышалась с уве- 
личением частоты его до 40 кгц. Фрингс и Фрингс (М. Рипс$ а. 
Н. Еипбз, 1952) также нашли, что наиболышний процент припад- 
ков отмечается при действии ультразвука. 

Двигательная реакция крыс регистрируется на кимографе. 
при помощи воздушной передачи колебаний подвижного дна ка- 
меры. Одновременно производится протокольная запись характера 
ответной реакции по разработанной нами шкале балловой 
оценки (Крунзинский, 1949; Крушинский, Флёсс и Молодкина, 
1 


0 — отсутствие двигательного возбуждения в течение 1,5— 
2-минутного действия звукового раздражителя; 
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Рис. 12. Двигательное возЗуждение крысы при действии звукового раз- 
дражения („1“) 


Риз. 13. Судорожный припадок с падением крысы на брюшко (.,2*) 
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Рис. 14. Судорожный припадок с падением крысы на бок. Клони- 
ческая фаза („3“) 


15. Судорожный припадок. Тоническая фаза (.4“) 


1 — двигательное возбуждение в ответ на действие звуко- 
вого раздражителя (беспорядочные прыжки, бег), не за- 
канчивающееся судорожным припадком (рис. 12); 

2 — двигательное возбуждение, заканчивающееся внезапным 
ступорозным состоянием животного с падением на брюшко 
(обычно с последующими клоническими судорогами) 
(рис. 13); 

3 — двигательное возбуждение, заканчивающееся падением 
животного на бок с клоническими судорогами (обычно пе- 
редних конечностей) (рис. 14); 

4 — двигательное возбуждение, заканчивающееся падением 
животного на бок с тоническим напряжением всей муску- 
латуры и остановкой дыхания на несколько секунд 
(рис. 15)'. 


Возбуждение в ответ на действие звукового раздражителя, 
как показали наши исследования, протекает в основном в Виде 
одной или двух волн двигатель- 
ной активности. 

Одноволновое возбуждение. 
При включении звукового раз- 
дражителя, обычно через 3— 
5 сек., начинается интенсивное 
двигательное возбуждение. В 
болынинстве случаев в момент 
максимального возбуждения раз- 
вивается судорожный припадок. 
Таким образом, от начала воз- 
буждения и до судорожного при- 
в падка или до момента выключе- 
Л (Ия звукового раздражителя 

крыса все время находится в 
состоянии непрерывного возбуж- 

НН иннининнини дения (рис. 16). 
Двухволновое возбуждение, 
Рис. 16. Двигательное возбуждение Через 5—15 сек. после вклю- 
НЫ Цифра (4. а и вол- чения звукового раздражителя у 
рожного рипа (гоническая ы крысы начинается возбуждение, 
которое через 5—10 сек. внезап- 
но обрывается, наступает период 
торможения, в течение которого животное неподвижно засты- 
вает на месте. Через 10—20 сек. начинается вторая волна двига- 
тельного возбуждения, которая заканчивается судорожным при- 


' Количественные вариации в ту или другую сторону от этих основных ти- 
пов патологнческих реакций оценнваются нами знаками плюс (--) и мннус {—). 
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падком или продолжается до конца действия звукового раздра- 
жителя (рис. 17). 

После судорожных припадков у крыс часто наблюдается со- 
стояние «агрессии». Издавая характерный писк, животное ме- 
чется по камере. Если крысу в таком состоянии взять в руки, 
она кусается. Состояние агрессии никогда не появляется, если 
у крысы было только одно двигательное возбуждение без судорож- 
ного припадка. После очень интенсивного тонического припадка 


ОИ шШШиц Ш № : Й П 


Рис. 17. Двигательное возбуждение, проявляющееся в виде двух 
ВОЛИ 


агрессия также, как правило, не наблюдается. Как после одного 
возбуждения, так и после судорожного припадка любой сте- 
пени у животных наблюдается каталептоидное состояние, во 
время которого ему можно придавать различные вычурные позы. 

В тех случаях, когда звуковой раздражитель в течение двух- 
минутного воздействия не вызывает двигательного возбужде- 
ния, у крысы тем не менее нередко наблюдаются некоторые 
симптомы возбуждения: экзофтальм, вибрация вибрисс, отдель- 
ные кругообразные повороты или полуобороты; усиленное «умы- 
вание» или облизывание шерсти. Последний симптом, очевидно, — 
своеобразная сублимация патологического возбуждения. Его 
появление является довольно надежным критерием того, что дви- 
гательное возбуждение в ответ на применяемое раздражение не 
разовьется. 

С первых шагов нашей работы мы столкнулись с большими 
трудностями: для опытов приходилось выбирать чувствитель- 
ных к звуковому раздражителю крыс из случайных популяций. 
Отобранные животные в подавляющем болышинстве случаев 
проявляли весьма непостоянную реакцию в ответ на звуковой 
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Рис. 18. Начало селекции крыс на „чувствительность“ к звуко- 
вому раздражителю. 
Полностью зачерненным квадратом (или кружком) обозначены 
крысы, проявившие в 100%/, испытаний патологическую реакцию 
возбуждения; частично зачерненный — иллюстрируют процент про- 
явления патологического возбуждення при действии звукового раз- 
дражителя; незачерненными обозначены крысы, не дававшие пато- 
логического возбуждения при действии звукового раздражителя. 
„Л — средняя длительность латентного периода двигательной реак- 
ции возбуждения 


Дб ЛЕХ "м" 


раздражитель. Чаще всего крыса, проявившая 1—2 раза реак- 
цию возбуждения, при последующих испытаниях больше не реа. 
гировала на применяемый нами звуковой раздражитель. Поэтому 
мы совместно с Л, Н. Молодкиной начали с 1947 г. проводить 
селекционную работу по выведению линии чувствительных к 
звуковому раздражителю крыс. Для этой цели мы выбирали 
из различных питомников наиболее чувствительных к звуковому 
раздражителю крыс и использовали их для скрещиваний. 

Селекция, начатая среди наиболее чувствительных крыс, 
уже через несколько поколений резко повысила процент прояв- 
ления и степень выражения патологической реакции возбуж- 
дения (рис. 18). В настоящее время выведенная нами линия 
высокочувствительных к действию звукового раздражителя крыс 
в 98—99% случаев (вместо 10—15% у исходной популяции) 
проявляет резкое возбуждение с судорожными припадками в 
ответ на действие звукового раздражителя. Большой процент 
крыс этой линии дает «одноволновую» реакцию возбуждения с 
коротким латентным периодом, которая, как правило, является 
более интенсивной и чаще заканчивается судорожным припадком, 
чем «двухволновая». 

Создание высокочувствительной к звуковому раздражителю 
линии крыс обусловило возможность проведения многих физио- 
логических и патофизиологических исследований. 

Селекция малочувствительных к звуковому раздражителю 
особей также оказалась эффективной. Реакция крыс этой линии 
характеризовалась длинным латентным периодом и редко за- 
канчивалась судорожным припадком (рис. 19). 

Эффективность селекции, проведенной как в сторону повы- 
шения, так и понижения чувствительности крыс к звуковому 
раздражителю, показала врожденную обусловленность этого 
свойства нервной системы (Крушинский, 1959). Однако, говоря 
о врожденной обусловленности этой реакции, нельзя забывать, 
что и ряд внешних условий чрезвычайно изменяет чувствитель- 
ность крыс к действию звукового раздражителя. 

Недостаток в пище магния (Кгизе, Огеп{ а. Ме СоЦит, 1932; 
ОгеепЬего а. ТиНз, 1938), витамина В, (РаНоп, Кагп а. К!пв, 
1942, 1942а) и ряд других внешних воздействий в значительной 
степени повышают чувствительность крыс к звуковому раздра- 
жителю. Крысы, не реагировавшие на действие этого раздражи- 
теля, при исключении из их пищевого рациона указанных 
веществ начинали реагировать возбуждением и припадком. 

Проведя селекцию высокочувствительных к действию зву- 
кового раздражителя крыс, мы создали линию высоковозбуди- 
мых со слабым тормозным процессом животных. Как показали 
наши исследования, короткий латентный период и интенсивный 
судорожный припадок характеризуют высокую возбудимость; 
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длинная первая волна возбуждения и короткий период торможе- 
ния между двумя волнами возбуждения характеризуют слабость 
тормозного процесса. Одноволновые реакции возбуждения ха- 
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Рис. 19. Начало селекции крыс иа „нечувствительность“ к звуко- 
вому раздражителю. (Обозначения см. к рис. 18) 


рактеризуют в первую очередь относительную слабость тормоз» 
ного процесса, а также высокую возбудимость нервной системы. 
Особи нашей высокочувствительной линии по сравнению с осо» 
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бями малочувствительной линии или крысами, взятыми из 
случайной популяции, характеризуются именно этими при- 
знаками. 

Таким образом, создав линию крыс с постоянной патологи- 
ческой реакцией возбуждения, заканчивающейся судорожными 
припадками, мы в результате селекции повысили возбудимость их 
нервной системы и ослабили силу тормозного процесса, так как 
соотношение этих свойств нервной системы определяет, как 
будет показано ниже, проявление и характер выражения данной 
патологии. 

По вопросу о физиологических механизмах, лежащих в ос- 
нове реакции крыс на звуковой раздражитель, не существует 
единого мнения. 

Некоторые авторы использовали термин «невроз» для харак- 
теристики реакции крыс и мышей на применяемый раздражи- 
тель. Судорожные явления рассматривались как невротические, 
наступающие в результате «конфликта» различных проявлений 
нервной деятельности. 

Так, Ю. А.Васильев (1924), впервые сделавший попытку объяс- 
нить физиологическую природу судорожных припадков, наблю- 
даемых Студенцовым и Ганике у мышей, рассматривал это 
явление как срыв нервной деятельности. Столкновение возбужде- 
ния, вызываемого дачей подкормки, и торможения, наступаю- 
щего, по его мнению, от сильного звукового раздражителя, при- 
водит животное в сильное возбуждение, которое может закои- 
читься судорожным припадком. 

В 1939 г. Мейер (цит. по Сещту а. Ритар, 1942) попытался 
объяснить припадки «конфликтом» различных проявлений нерв- 
ной деятельности. Для вызывания судорожных припадков он 
использовал сильный звуковой раздражитель, побуждавший 
крысу прыгать на платформу, избегать которую она предвари- 
тельно обучалась. Эта ситуация, по мнению автора, приводила 
к чрезвычайному напряжению нервных процессов, заканчиваю- 
щемуся судорожным припадком, называемым автором «невро- 
тическим поведением». 

Однако, как выяснилось в экспериментах Мейера и других 
авторов, для вызывания возбуждения с последующим судорож- 
ным припадком как у крыс, так и у мышей достаточно одного 
звукового раздражения и, наоборот, «конфликтная ситуация» 
без звукового раздражения не приводила к судорожному припад- 
ку (Е/ибег, 1945). Другой сторонник «конфликтной теории» 
Биттерман (М. В№егтап, 1944) считал, что «все ситуации, в 
которых наблюдается ненормальное поведение животного, мо- 
гут рассматриваться как конфликтные», а судорожный припадок 
у крыс в ответ на звуковое раздражение является результатом 
«конфликта» между стремлением избежать сильное звуковое 
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воздействие и невозможностью это сделать из-за замкнутого про- 
странства, в которое помещается крыса при звуковой экспозиции. 
Однако и эта гипотеза не подтверждается экспериментально. 
Судорожный припадок в ответ на звуковое раздражение можно 
получить у крыс, не ограниченных замкнутым пространством 
экспериментальной камеры или клетки и имеющих возможность 
убежать от звукового воздействия. 

Таким образом, «конфликт» не является необходимой при- 
чиной возникновения двигательного возбуждения и судорожного 
припадка, и «конфликтная теория» не дает правильного физио- 
логического объяснения этому явлению. 

Мы считали, что объяснить физиологические механизмы, ле- 
жащие в основе возбуждения крыс и мышей в ответ на звуковое 
раздражение, можно, исходя из представления о том, что осно- 
вой резкого возбуждения с судорожными припадками являются 
общие нарушения взаимоотношения процессов возбуждения и 
торможения. 

Отправным пунктом для проведения физиологического ана* 
лиза явился для нас описанный выше факт наличия двух форм 
проявления возбуждения у крыс при действии звукового раздра- 
жителя. Нам казалось, что волнообразность развития возбуж: 
дения при действии звукового раздражителя является внешним 
отражением тех физиологических сдвигов, которые обусловли- 
вают проявление данной патологии. 

Исходя из концепции И. П. Павлова о двух основных про- 
цессах, лежащих в основе высшей нервной деятельности — воз» 
буждении и торможении, мы предположили, что волнообразность 
в развитии припадка обусловливается «борьбой» этих процес- 
сов. 

Согласно нашему представлению (Крушинский, 1949; Кру- 
шинский, Флёсс и Молодкина, 1950), перегрузка слухового 
анализатора крысы действием непрерывного звукового раздра“ 
жителя приводит к широкой иррадиации раздражительного 
процесса по нейронам мозга, которая, захватывая двигательные 
центры, приводит к проявлению двигательной активности жи- 
вотного. ответ на начавшееся возбуждение индуцируется 
торможение, которое является физиологической мерой «борьбы» 
с начавшимся патологическим возбуждением. Появление периода 
торможения после первой вспышки возбуждения мы объясняем 
результатом индукционных отношений между раздражитель+ 
ным и тормозным процессами. Продолжающееся действие зву- 
кового раздражителя приводит к значительному напряжению 
тормозного процесса и затем к его истощению. 

И. П. Павлов (1938) указывал, что «сразу, а не постепенно, 
и очень увеличивая продолжительность тормозного состояиия 
в клетке действием соответствующего внешнего раздражителя, 
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мы чрезвычайно ослабляем тормозную функцию клетки, почти 
совершенно ее уничтожаем» '. 

После истощения, уничтожения тормозного процесса, вслед- 
ствие продолжающегося действия звукового раздражителя, воз- 
буждение развивается вновь. Это и проявляется в виде второй 
волны двигательного возбуждения животного. Раздражительный 
процесс, не сдерживаемый более истощенным торможением, 
широко иррадирует по нейронам мозга, в результате чего и 


может наступить судорожный припадок. 


Зорог сиборожного 


припадка 


Возбуждения 
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раздраматель 
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Рис. 20. Схема взаимоотношения процессов возбуждения и торможения 
при действии звукового раздражителя: 
А — одноволновая реакция; Б — двухволновая. / — процесс возбужде- 
ния; 2 — процесс торможения 


У тех животных, у которых процесс возбуждения имеет тен- 
денцию к быстрой иррадиации и относительно слабый процесс 
торможения, который не успевает затормозить это начавшееся 
возбуждение мозга, развивается одна волна двигательного 
возбуждения без тормозной фазы. 

Таким образом, согласно высказанной рабочей гипотезе, в 
основе патологического возбуждения, развивающегося у крыс в 
ответ на действие звукового раздражителя, лежит количественное 
соотношение двух основных процессов нервной деятельности: 
процесса возбуждения и торможения. Их соотношение и опре- 
деляет характер развивающегося двигательного возбуждения во 
время звуковой экспозиции животного (рис. 20). 


И. П. Павлов, Двадцатилетний опыт.., стр. 684. 
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Рис. 21. Изменение характера проявления двигательного возбуждения у 
одной и той же крысы под влнянием различных доз брома 


Функциональное усиление тормозного пропесса и уменьшение 
степени возбудимости нервной системы должны приводить к 
появлению двухволнового двигательного возбуждения и ослаб- 
лению интенсивности судорожного припадка, и, наоборот, 
ослабление тормозной функции нервной клетки и повышение 
возбудимости нервной системы должны способствовать появле- 
нию одноволнового возбуждения и усилению судорожного 
припадка. 

В качестве фармакологического средства, усиливающего 
торможение, мы применяли бром. 

Проведенные опыты показали, что введение бромистого нат- 
рия (от 40 до 60 мг за 30—40 мин. до начала опыта) крысам с 
одноволновой реакцией возбуждения приводит к появлению 
двух волн возбуждения с периодом торможения между ними 
(рис. 21). Интенсивность судорожного припадка по мере увели-” 
чения дозы брома ослабевает. Бром уменьшает интенсивность 
первой волны возбуждения, которая по мере увеличения дозы 
брома сокращается до 1—2 сек. или вообще не проявляется. 
Усилившийся тормозный процесс как бы «захлестывает» ее. 
Однако торможение, истощившееся за время тормозного периода, 
не изменяет характера второй волны возбуждения. Дальнейшее 
увеличение дозы брома приводит к тому, что крысы вообще пе- 
рестают реагировать двигательным возбуждением на звуковой 
раздражитель. 

Введение брома приводит не только к появлению тормозной 
фазы между двумя волнами возбуждения, но и удлиняет эту 
фазу. Опыты, проведенные Д. А. Флёссом на 19 крысах, которые 
до введения бромистого натрия, как правило, проявляли одну 
волну двигательного возбуждения, показали, что время тормо- 
жения между волнами возбуждения, проявляющегося у крыс 
при введении определенных доз брома (индивидуальных для 
каждой крысы), значительно возрастает по мере увеличення дозы 
брома. Период торможения при минимальных дозах брома 
(при которых у крыс впервые появляется тормозной период) 
равен 15,7--1,47 сек.; при увеличении же дозы брома он может 
быть доведен до 24,4--2,61 сек. Разница в 8,7--2,99 сек, превы- 
шающая в 2,9 раза вероятную ошибку, статистически досто- 
верна (Флёсс, 1957). 

Несомненно, это удлинение периода торможения является 
результатом укрепления тормозного процесса, который дольше 
выдерживает напряжение и не истощается при действии звуко- 
вого раздражителя. 

Таким образом, опыты с введением брома показали, что уси- 
ление тормозного процесса приводит к закономерному изменению 
характера двигательной реакции у крысы: появлению вместо 
одноволнового двухволнового возбуждения, ослаблению ин- 
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тенсивности судорожного припадка, удлинению тормозного пери- 
ода между волнами возбуждения и укорочению первой волны 
возбуждения. 

В полном соответствии с вышеприведенными данными нахо- 
дятся результаты опытов, в которых производилось ослабление 
тормозного процесса, 

Проведенные исследования (Крушинский, Молодкина и Ки- 
цовская, 1950) показали, что экстирпация паращитовидных же- 
лез приводит у крыс с двухволновым характером возбуждения 
к снятию тормозной фазы и к развитию более интенсивного су- 
дорожного припадка на первой волне возбуждения. Исследо- 
вания Л. А. Андреева и Рив$еу (1935), А. А. Бама (1939) пока- 
зали, что гиперкальцемия вызывает у собак усиление торможе- 
ния, поэтому, очевидно, гипокальцемию надо рассматривать 
как существенный фактор, ослабляющий торможение, которое 
у нормальных крыс сдерживает возбуждение, развивающееся 
при действии сильного звукового раздражителя. 

Однако уровень кальция в крови у нормальных (не парати- 
реоидэктомированных) крыс не определяет «чувствительность» 
крысы к действию звукового раздражителя. 

Исследование И. А. Кицовской показало, что по содержанию 
кальция в сыворотке крови нет различия между «чувствитель- 
ными» и «нечувствительными» к звуковому раздражителю кры- 
сами (табл. 2). 


Таблица 96 
Содержание кальция в сыворотке крови у «чувствительных» и 


«нечувствительных» к звуковому раздражителю нормальных 
и паратиреоидэктомированиых крыс 


«Нечувствительные» «Чувствигельные» 
крысы крысы 
Группа животных | ход. а ампли- | код. о ампли- 
во р туда ко-| во а ТУДА`КО- 
крыс Са о крыс Са р. 
(выг %) то (вмг %) ° 


Нормальные крысы 19 10,6. |9,8—11,9: 23 10,54 | 9,5—12 
Паратиреоидэктоми- 
рованные (до опера- 
ции «нечувствитель- 
ные») крысы ...| 10 7,3 [4,5-8,0 8 7,4 16,5—8,0 


Данные табл. 26 показывают, что: 1) различие между «чув- 
ствительными» и «нечувствительными» к звуковому раздражи- 
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телю крысами не обусловливается количеством содержания в 
их крови кальция; 2) ранее „нечувствительные“ к звуковому 
раздражителю крысы после паратиреоидэктомии становятся 
„чувствительными“ или продолжают оставаться „нечувствитель- 
ными», также независимо от степени снижения содержания 
кальция крови. 

Однако повышение содержания кальция крови у паратирео- 
идэктомированных крыс (10%-ный раствор СаС1, вводился по 
1 мл каждые 3 часа) приводило к значительному ослаблению 
интенсивности эпилептиформной реакции (табл. 27). 


Таблица 27 


Действие хлористого кальция на возбуждение и припадки рефлекторной 
эпилепсии у паратиреоидэктомироваиных крыс 


После пре- 
До введения В период введения кращеиия 
Сась Сас введения 
Сась 
Кол-во 
крыс $ средняя ь средняя средняя 
кальций интенсив- кальции интенсив- интенсив- 
крови ность крови ность ность 
(вмг %) реакции (вмг %) реакции реакции 
(в баллах) (в баллах) | (в баллах) 
5 7,0 2,6 9,6 0,6 1,8 


Из табл. 27 видно, что в результате введения кальция пара- 
тиреоидэктомированным крысам нараллельно с увеличением 
его содержания в крови происходит значительное ослабление 
интенсивности реакции (у 2 крыс на фоне вводимого кальция 
звуковой раздражитель вообще не вызывал возбуждения). После 
прекращения введения кальция интенсивность реакции опять 
повысилась. Эти данные показывают, что уменьшение содержа- 
ния кальция в сыворотке крови обусловливает снижение порога 
чувствительности крыс к звуковому раздражителю. 

Однако введением брома паратиреоидэктомированным кры- 
сам удается настолько усилить торможение, что, несмотря на 
низкое содержание кальция в крови, животные перестают реаги- 
ровать возбуждением на звуковой раздражитель (табл. 28). 

Из табл. 28 видно, что бром, не изменяя содержания кальция 
в крови, полностью устраняет реакцию возбуждения животного 
при действии звукового раздражителя. 

Введение паратиреоидэктомированным крысам (п=18) мень- 
ших доз брома (10—35 мг в день) или хлористого кальция (0,25— 
0,50 см’ 10%-ного раствора 6 раз в день) приводило к законо- 
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Таблица 28 


Результаты дачи бромистого иатрия паратиреоидэктомироваииым крысам 
(по 50 мг в течение 5—6 дней) 


До дачи После дачи 


среднее содер- среднее содер- 
жание каль- жание каль- 
ция в крови ция в крови 


Кол-во | средняя интен- 
крыс сивность реак- 
ции (в баллах) 


средняя интен- 
сивность реак- 
ции (в баллах) 


(в мг %) (вмг %) 
9 3,3 6,5 0 6,6 
пределы коле- пределы коле- 
бания бания 
3,2—8,1 2,7—8,0 


мерному появлению тормозной фазы в реакции возбуждения, 
которое таким образом становилось двухволновым, как и до 
операции. 

Данные этих опытов показывают, что резкое возбуждение и 
судорожные припадки у крыс в ответ на действие звукового 
раздражителя после паратиреоидэктомии являются результатом 
ослабления тормозного процесса вследствие гипокальцемии, 
вызванной удалением паращитовидных желез. 

В полном соответствии с высказанной нами рабочей гипо- 
тезой о значении соотношения раздражительного и тормозного 
процессов, определяющего характер двигательного возбуждения 
и интенсивность судорожного припадка, находятся также опыты 
по изменению возбудимости нервной системы. 

В качестве одного из методов ослабления развивающегося 
возбуждения мы использовали уменьшение интенсивности при- 
меняемого нами звукового раздражителя (Крушинский, 1954). 

Ослабление силы звука от 112 до 70 децибелов достигалось 
уменьшением напряжения тока, питающего звонок (это изме- 
нение, как указывалось нами выше, выражалось условно в воль- 
тах — от 130 до 20 вольт). Уменьшение интенсивности звука 
прежде всего значительно удлиняло латентный период. 

Вопросу об изменении латентного периода в зависимости от 
силы звукового раздражителя была посвящена работа Моргана 
(С. Мотрап, 1941). В качестве раздражителя для вызывания ре- 
акции у крыс автор использовал гальтоновский свисток. Морган 
обнаружил, что при изменении силы раздражителя латентный 
период, т. е. время от начала применения звукового раздражи- 
теля до начала двигательного возбуждения животного не меия- 
ется. На основании этого он пришел к выводу, что нервные 
процессы, обусловливающие эпилептиформную реакцию, про- 
текают согласно закону «все или ничего». 
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Проведенные в нашей лаборатории исследования Д. А. Флеёс- 
са и О. А. Васильевой; а также опыты А. А. Малиновского (1954) 
ке подтвердили выводы Моргана. Оказалось, что изменение силы 
звукового раздражителя изменяет продолжительность латент- 
ного периода реакции у животного. Из 45 крыс, находившихся 
под опытом, у 42 животных (95,5%) по мере ослабления интен- 
сивности звукового раздражителя он удлинялся.Только у 2 крыс 
наблюдалась тенденция к увеличению латентного периода при 
ослаблении звука и у одного животного латентный период не 
изменился. 

Влияние интенсивности звукового раздражителя на дли- 
тельность латентного периода ясно видно также при сравнении 
средких величин латентных периодов у одной и той же группы 
крыс (п=22), подвергавшихся действию звонка, сила звука 
которого постепенно уменьшалась от опыта к опыту. При дей- 
ствии звонка максимальной силы (напряжение тока 120 вольт) ла- 
тентный период был равен в среднем 5,36-1-0,56 сек., при средней 
силе звонка (напряжение тока 60—80 вольт)—11,82-1,4] сек., 
а при действии звонка минимальной силы, при которой крысы 
еще проявляли реакцию возбуждения (напряжение 20—40 вольт), 
длина латентного периода составляла 22,0--1,97 сек. Разница 
между всеми тремя показателями статистически достоверна. 

Таким образом, на основании проведенных опытов ясно, 
что длительность латентного периода находится в прямой зави- 
симости.от интенсивности звукового раздражителя. 

Физиологические процессы, лежащие в основе наступаю- 
щего под влиянием звукового раздражителя возбуждения, под- 
чиняются закону силовых отношений, установленному в работах 
школы И. П. Павлова для условкорефлекторной деятельности, 
а не закону «все или ничего». 

При изменении силы применяемого звукового раздражителя 
закономерно меняется также число волн двигательной активности 
животного. 

Четкие изменения происходят у тех особей, у которых дви- 
гательное возбуждение, предшествующее судорожному припадку, 
развивается в виде одной волны. Уменьшение силы звука, как 
правило, приводит к появлению двух разделенных периодом 
торможения волн возбуждения; при еще большем ослаблении 
звука крыса вообще перестает проявлять реакцию возбуждения 
(рис. 22). 

Так, из 22 крыс, дававших одну волну возбуждения в ответ 
на сильный звуковой раздражитель, 19 особей стали реагиро- 
вать двумя волнами возбуждения при ослаблении силы звуко- 
вого раздражителя. Только 3 крысы, несмотря на значительное 
(предельное) ослабление силы звука звонка, путем уменьшения 
напряжения тока до 20—30 вольт (70—80 дб), все же продолжали 
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звонок 127 болог, 


40 болот 


РЕ ААУ ИРА РИ 


Рис. 22. Влияние ослабления интенсивности звукового 
раздражителя на характер двигательного возбуждения 
крысы. 

Цифра поставлена в месте судорожного припадка и обо- 
значает его интенсивность 


реагировать одной волной возбуждения (опыты Д. А. Флёсса). 
Очевидно, еще Солышее ослабление силы звука привело бы и у 
этих крыс к появлению двухволновой реакции возбуждения. 

Итак, ослабление интенсивности применяемого раздражи- 
теля, приводя к более слабому возбуждению нейронов мозга, 
обусловливает появление тормозной фазы, и реакция приобре- 
тает двухволновой характер. 

Ослабление интенсивности звукового раздражителя у крыс 
с двухволновым возбуждением приводит к удлинению периода 
торможения между первой и второй волнами возбуждения. Как 
показали опыты Л. Н. Молодкиной, период торможения 
между волнами возбуждения, равный при более сильном 
звуковом раздражителе (звонок при напряжении тока в 
115—80 вольт) 14,5-0,8 сек., удлиняется до 18,67-Е1,19 
сек. при ослаблении силы звукового раздражителя (звонок 
при напряжении тока в 70—40 вольт). Разница в 4,17-Е 1,48 сек., 
превышающая в 2,75 раза вероятную ошибку, практически 
достоверна. Более слабый звуковой раздражитель, приводя 
к менее резкому возбуждению нейронов мозга, медленнее исто- 
щает сдерживающий его тормозной процесс, что и выражается 
внешне в удлинении периода торможения между двумя волнами 
возбуждения. 

Параллельно с удлинением тормозной фазы происходит 
укорочение первой волны возбуждения. При ослаблении силы 
звукового раздражителя длительность первой волны возбуждения 
несколько уменьшается (с 9,58--0,69 сек. до 8,00-0,36 сек.). 
Разница в 1,58--0,63 сек. (достоверность разницы 2,51) прибли- 
жается к требованиям статистической достоверности. Несомнен- 
но, что более слабое возбуждение, вызываемое менее интенсивным 
звуковым раздражителем, быстрее подавляется тормозным 
процессом, чем более сильное возбуждение, вызываемое более 
сильным раздражителем. 

Наконец, ослабление интенсивности звукового раздражителя 
значительно изменяет процент случаев возбуждения, заканчи- 
вающихся судорожными припадками. 

Опыты, проведенные Д. А. Флёссом, показали, что по мере 
ослабления от опыта к опыту силы звука у большинства крыс 
(12 из 22) судорожные припадки становились менее интенсив- 
ными. При дальнейшем ослаблении звука у 19 из 22 крыс судо- 
рожные припадки исчезли; реакция крыс выражалась только 
в виде двигательного возбуждения. При очень слабой интен- 
сивности звука звонка (индивидуальной для каждой крысы) 
у 20 особей не проявлялось и двигательное возбуждение. 

Опыты, проведенные в нашей лаборатории с введением 
фармакологических веществ, повышающих возбудимость нервной 
системы (кофеин, стрихнин), также подтвердили ту гипотезу о 
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динамическом взаимоотношении процессов возбуждения и тор- 
можения, которая положена нами в основу изучения данной па- 
тологии. Ясные изменения наблюдаются, во-первых, в длитель- 
ности латентного периода. При введении крысам кофеина (бензой- 
нонатриевой соли) в дозах 50—70 мг на 100 г веса животного 
латентный период сократился с 15,8--1,42 сек. до 7,6--0,67 сек, 
Разница 8,2--1,57 сек. статистически достоверна. 

Говоря о действии кофеина на продолжительность латентного 
периода, необходимо указать на роль индивидуальной чувстви- 
тельности крыс к этому препарату. Наблюдались случаи, когда 
по мере увеличения дозы вводимого кофеина латентный период 
удлинялся. 

Так, например, у крысы № 2755 с увеличением дозы кофеииа 
происходило увеличение латентного периода. При введении 
15 мг кофеина (на 100 г веса тела) латентный период был равен 
6 сек., 20 мг — 7; 25 мг — 8; 50 мг — 10; 70 мг — 13 сек. 

Можно предположить, что в подобных случаях работоспо- 
собность нервных клеток крысы приближается к своему пределу, 
подобно тому, как это наблюдается при условнорефлекторной 
деятельности собак слабого типа нервной системы при введении 
им больших доз кофеина. 

Введение кофеина изменяет характер волн возбуждения, 
предшествующих судорожному припадку. Из 15 крыс, система- 
тически дававших две волны возбуждения в ответ на действие 
звукового раздражителя, у 11 особей на фоне вводимого ко- 
феина появилось одноволновое возбуждение. Появление одной 
волны возбуждения зависит от дозы вводимого кофеина. Так, 
при введении 5, [0 и 15 мг кофеина (на 100 г веса) одноволновое 
возбуждение наблюдалось в 29,5% случаев (в 13 из 44 испыта- 
ний); при введении 35,50 и 70 мг (на 100 г веса тела) тем же крысам 
количество случаев с одноволновым возбуждением возросло 
почти вдвое, достигнув 55,5% (25 из 45 испытаний). 

Эти данные указывают, что при повышении возбудимости 
нервной системы крыс кофеином две волны возбуждения заме- 
няются одной волной возбуждения. 

Несмотря на ясные изменения в длительности латентного 
периода и характере волн возбуждения, вызываемого введением 
кофеина, нам не удалось обнаружить существенного изменения 
в длительности первой волны возбуждения у крыс с двухволно- 
вым возбуждением. До введения кофеина средняя длительность 
первой волны возбуждения равнялась 9,2-+0,51 сек (п—30 ис- 
пытаний); после введения кофеина — 10,3--0,26 сек. Это неболь- 
шое увеличение времени первой’ волны возбуждения статисти- 
чески недостоверно: разница в 1,1-1-0,97 сек. почти не превы- 
шает вероятную ошибку. 

При введении кофеина наблюдаются изменения в длитель- 
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ности периода торможения между первой и второй волнами воз- 
буждения. Средняя продолжительность периода торможения 
у подопытной группы крыс до введения им кофеина была 20,2-- 
2,04 сек. (29 испытаний); на фоне всех вводимых доз кофеи- 
на длительность торможения сократилась до 13,6--0,73 сек. 
(б1испытание). Разница между обеими величинами статисти- 
чески достоверна, она равна 6,6-2,2 сек., т. е. в три раза пре- 
вышает вероятную ошибку. Опыт показывает, что тормозной 
процесс истощается быстрее, если он подавляет более сильное 
возбуждение нейронов мозга, вызываемое в данном случае дей- 
ствием звукового раздражителя на фоне введенного кофеина. 

После введения кофеина закономерные изменения наблюда- 
лись в длительности второй волны возбуждения. У всех подо- 
пытных крыс (во всех 30 испытаниях) во время контрольного 
периода (т. е. до начала введения кофеина) вторая волна возбуж- 
дения (если она не заканчивалась судорожным припадком) 
обрывалась сразу в момент выключения звукового раздражи- 
теля. В случае же звуковой экспозиции крыс на фоне предвари- 
тельно введенного кофеина почти в половине случаев (25 из 53) 
вторая волна возбуждения не заканчивалась после выключения 
звукового раздражителя, а продолжалась еще в течение неко- 
торого времени. Минимальное время этого затяжного возбужде- 
ния («инерция раздражительного процесса») было 15 сек., мак- 
симальное — 18 мин. 

В тех случаях, когда под влиянием введенного кофеина у 
крыс появлялось «одноволновое» возбуждение без судорожного 
припадка, оно также в большинстве случаев продолжалось после 
прекращения действия звукового раздражителя. Так, из 24 слу- 
чаев «одноволнового» возбуждения без судорожного припадка 
в 15 случаях оно не прекратилось, несмотря на выключение 
звукового раздражителя. В ряде случаев оно продолжалось 
свыше 10 мин. 

Эти факты свидетельствуют о том, что при повышении возбу- 
димости нервной системы кофеином звуковой раздражитель 
вызывает резкие стационарные изменения в состоянии возбуди- 
мости нервной системы. 

Введение кофеина увеличивает интенсивность судорожного 
припадка. Как показали исследования Л. Н. Молодкиной, средняя 
интенсивность судорожного припадка, которая была равна у 
группы подопытных крыс (п=22) 2,6--0,18 балла, после вве- 
дения кофеина повысилась до 3,6--0,15 балла. Разница в 1,0-- 
0,23 балла статистически достоверна. 

Опыты со стрихнином (дозы от 25 до 1751 на 100 г веса при 
подкожном введении) (Крушинский, Флёсс и Молодкина, 1950) 
по своим результатам оказались сходными с опытами введения 


кофеина. 


139 


Во-первых, стрихнин также, как и кофеин, укорачивает ла- 
тентный период реакции возбуждения. Так, среднее время ла- 
тентного периода у группы подопытных крыс (п=13) сократилось 
от 18,43--4,94 сек. (до введения стрихнина) до 9,36-1-5,21 сек. 
(после введения). Хотя разница статистически недостоверна 
(по причине большой изменчивости длительности латентного 
периода в изучаемой группе крыс), тем не менее она настолько 
велика, что с ней надо считаться. 

Во-вторых, увеличилось число случаев с «одноволновым» 
двигательным возбуждением. Из 14 испытаний 13 «чувствитель- 
ных» к звуковому раздражителю крыс одна волна возбуждения 
наблюдалась только в 2 случаях (14,3%); после введения стрих- 
нина «одноволновым» возбуждением закончилось 7 испытаний 
(50%). 

В-третьих, стрихнин увеличивает интенсивность судорожного 
припадка. Из 9 случаев судорожных припадков, которыми за- 
кончились реакции возбуждения, в изучавшейся нами группе 
крыс не было ни одного припадка максимальной, тонической 
степени («4»); клоническая судорожная реакция наблюдалась 
в 9 случаях. После введения стрихнина, из 10 судорожных при- 
падков было 9 тонических и только | клонический. 

Проведенные опыты по изменению возбудимости нервной си- 
стемы показали, что отдельные компоненты двигательного воз- 
буждения и судорожный припадок характеризуют состояние 
возбуждения и торможения нервной системы. 

1) Длительность латентного периода наступления реакции 
возбуждения характеризует возбудимость нервной системы жи- 
вотного: чем короче латентный период, тем выше возбудимость 
нейронов мозга, вовлекаемых в патологическую реакцию. 


2) Одноволновое возбуждение характеризует как повышен- 
ную возбудимость нервной системы, так и относительную сла- 
бость тормозного процесса. 

3) Двухволновое возбуждение свидетельствует об относи- 
тельно низкой возбудимости нервной системы и значительной 
силе торможения. 

4) Короткая (абортивная) первая волна возбуждения свиде- 
тельствует в основном об относительно сильном тормозном про- 
цессе. 


5) Удлинение периода торможения между первой и второй 
волнами возбуждения означает как уменьшение степени воз- 
будимости нервной системы, так и усиление тормозной функции 
нервной системы. 

6) Длительная инерция возбуждения после второй волны 
возбуждения свидетельствует о высокой возбудимости нервной 
системы. 
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7) Усиление интенсивности судорожного припадка свидетель- 
ствует как о повышении возбудимости, так и об ослаблении тор- 
мозной функции нервной системы. 

Использование этой модели может оказаться полезным при 
фармакологической оценке новых препаратов; она дает возмож- 
ность быстро оценить специфику их действия на основные про- 
цессы, лежащие в основе деятельности нервной системы. 
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Рис. 23. Инерция первой и второй волн возбужде- 
ния (на фоне кофеина) 
А — при выключении звукового раздражителя на 
максимуме первой волны возбуждения; Б — на 
максимуме второй волны возбуждения 


Ряд наших исследований был посвящен изучению роли тор- 
можения, «борящегося» с возбужденным состоянием мозга. 
Опыты показали, что торможение, которое активно сдерживает 
индуцируемое звуковым раздражителем возбуждение, очевидно, 
истощается, и вторая волна возбуждения развивается на фоне 
уже истощенного тормозного процесса. 

При постановке опытов на крысах с двухволновой реакцией 
возбуждения, звуковой раздражитель выключали в момент мак- 
симального развития каждой из волн возбуждения. Оказалось, 
что инерция первой волны возбуждения, развивающейся на фоне 
еще не истощенного тормозного процесса, продолжалась в сред- 
нем 5 сек., инерция же второй волны возбуждения, развиваю- 
щейся на фоне уже истощенного тормозного процесса —104,9 сек., 
т. е. в 20 раз больше, чем инерция первой волны возбуждения. 

Повышение возбудимости нервной системы крысы предвари- 
тельным введением кофеина не меняет длительности инерции 
первой волны возбуждения, но в то же время значительно удли- 
няет инерцию второй волны ‘возбуждения (рис. 23). Эти опыты 
ясно показали, что тормозной процесс, успешно используемый 
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нервной системой как защитный механизм против внезапно раз- 
вивающегося резкого возбуждения, при продолжающемся дей- 
ствии раздражителя оказывается истощенным, что и проявляется 
в последующем длительном состоянии двигательного возбуж- 
дения, а иногда и судорожном эпилептиформном припадке. 

Установление факта истощаемости активного тормозного 
процесса во время действия звукового раздражителя дало нам 
возможность изучить время и условия его последующего вос- 
становления. Опыты проводились следующим образом. У крыс, 
систематически дающих двухволновую реакцию возбуждения 
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Рис. 24. Невосстановление тормозного процесса за 9 мин. 
(А) и начало его восстановления за 12 мин. (Б); Т — тормозная фаза припадка 


в ответ на действие звукового раздражителя, звонок выключался 
во время тормозной фазы, а затем через разные промежутки вре- 
мени его включали вновь. Одна волна возбуждения при вторич- 
ном «прозванивании» указывала на то, что тормозной процесс 
у крысы еше не восстановился (рис. 24А). Две волны возбужде- 
ния с короткой тормозной фазой между ними — на начало вос- 
становления истощенного тормозного процесса (рис. 24Б). 

Удлиняя от опыта к опыту интервал между двумя «прозва- 
ниваниями», можно точно установить минимальное время появ- 
ления двух волн возбуждения, т. е. время восстановления тормоз- 
ного процесса. У разных крыс (п-=216) оно колебалось от 15 сек. 
до 20 мин. Введение брома сокращает время восстановления 
тормозного процесса. Так, у группы крыс со средним временем 
восстановления тормозного процесса 16,7 сек. (пределы коле- 
бания — 11-24 мин.) оно сократилось до 10,8 мин. (пределы ко- 
лебаний — 7—16 мин.). 

Все вышесказанное показывает значение тормозного процесса 
в патологической реакции возбуждения крыс, развивающейся 
в ответ на действие звукового раздражителя. 

Таким образом, проведенные исследования показывают, что 
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при резком возбуждении нейронов мозга защитную роль берет 
на себя индуцируемый этим возбуждением тормозной процесс, 
который при достаточной его силе обрывает начавшееся возбуж- 
дение, однако это торможение является нестойким и легко 
истощается при длительном возбуждении мозга. 

Возникает трудный вопрос о физиологической характеристике 
этого вида торможения. Не имея достаточных оснований охарак- 
теризовать его каким-либо новым термином, мы полагаем, что оно 
по своим свойствам больше всего напоминает угасательное тор- 
можение, хотя обрывает возбуждение, вызываемое безусловнореф- 
лекторным раздражителем. В случае развития двух волн возбужде- 
ния перед нами, по-видимому, острое угашение (хотя и временное) 
того возбуждения, которое развивается в ответ на действие 
экстренно примененного звукового раздражителя. 

И. П. Павлов указывал на то, что активное торможение про- 
является в поведении животного и вне условнорефлекторного 
опыта. «Его ослабление ведет к ненормальному преобладанию 
раздражительного процесса в виде нарушения дифференциро- 
вок, запаздывания и других ненормальных явлений, где уча- 
ствует торможение, а также обнаруживается и в общем пове- 
денин животного в виде суетливости, нетерпения и буйства и, 
наконец, в виде болезненных явлений... 

Вероятнее всего, что активное (особенно угасательное) тор- 
можение подавляет всякое возбуждение мозга, как условно-, 
так и безусловнорефлекторной природы. Поэтому мы допускаем, 
что и торможение, которое проявляется у крыс во время их 
двигательного «буйства», является активным, но, по-видимому, 
не корковым тормозным процессом:. 

Возникает вопрос, какие защитные механизмы для подавле- 
ния возбуждения, вызванного звуковым раздражением, исполь- 
зует нервная система после истощения этого вида торможения. 
Проведенные в нашей лаборатории исследования показали, что 
при этом используется парабиотическое, запредельное торможе- 
ние. После того как активное торможение истощается, а звуковой 
раздражитель продолжает действовать, выявляется ряд особен- 
ностей в реакции нервной системы животного на применяемый 
раздражитель, независимо от того, произошел или не произо- 
шел судорожный припадок (Крушинский, Флёсс и Молодкина, 
1952). Основное, чем характеризуется состояние нервной системы 
в этот период — это чрезвычайно повышенная ее возбудимость. 

Повышенная возбудимость проявляется, во-первых, в том, 


ТИ. П. Павлов. Двадцатилетний опыт ., стр 735. 

2 Против корковой природы этого торможения говорят исследования, 
проведенные в нашей лаборатории Б. И. Котляром, который показал, 
что и у декортицированных крыс возбуждение может быть прервано тор- 
мозным периодом. 
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что крыса реагирует двигательным возбуждением (в ответ на 
звуковой раздражитель) с чрезвычайно коротким латентным 
периодом (вместо 5—10 сек.— десятые и даже сотые доли се- 
кунды). Только после перерыва в несколько десятков минут 
возбудимость нервной системы животного восстанавливается. 

Латентный период двигательной реакции животного изме- 
рялся при помощи графической регистрации на быстро вращаю- 
щемся кимографе (скорость вращения 880 мм/сек.). В качестве 
отметчика времени был использован камертон, дававший 100 
колебаний в | сек. Регистрация начала реакции животного и 
момента дачи раздражителя давала возможность измерять ла- 
тентный период реакции возбуждения животного. 

Для выявления степени возбудимости и фаз запредельного 
торможения после 1,5-минутного действия звукового раздра- 
жителя крысу подвергают в течение нескольких минут преры- 
вистому действию звукового раздражителя (чередование 10-се- 
кундных действий сильного и слабого звуковых раздражителей 
с 10-секундными интервалами между ними). 

На повышение возбудимости после действия звукового раз- 
дражителя указывает также понижение порога реагирования 
крыс на этот раздражитель. 

Так, из 29 исследованных крыс 25 (86%) после возбуждения, 
вызванного сильным звуковым раздражителем, стали реагиро- 
вать возбуждением и на слабое звуковое раздражение (звонок 
80дб), бывшее прежде подпороговым. 

При длительном действии звукового раздражителя наблю- 
дается дальнейшее повышение возбудимости, которое проявля- 
ется в длительной инерции двигательного возбуждения после 
прекращения действия раздражителя. 

Значительное сокращение латентного периода, снижение 
порога реагирования крыс на звуковой раздражитель и, нако- 
нец, состояние затяжного возбуждения после длительного дей- 
ствия звукового раздражителя свидетельствуют о резком повы- 
шении функциональной активности нейронов мозга. 

Мы думаем, что указанный факт имеет важное значение 
для патофизиологии нервной деятельности. Он указывает на 
роль нервной травмы как фактора, вызывающего стационарное 
повышение возбудимости нервных центров — явление, лежащее, 
очевидно, в основе большинства случаев патологии нервной дея- 
тельности. Это состояние напоминает явление повышения воз- 
будимости центральной нервной системы при длительном раз- 
дражении чувствующего нерва, открытое Н.Е. Введенским (1912). 
Он видел сходство этого явления с симптомокомплексом проявле- 
ния истерии у людей и поэтому назвал повышение возбудимости 
нервной системы, происходящее при длительном ее возбуждении 
истериозисом. 
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На фоне повысившейся возбудимости нервной системы у крысе 
начинают выступать фазы запредельного торможения, причем 
определенным степеням возбудимости соответствуют и определен- 
ные фазы запредельного торможения (Крушинский, Флёсс и 
Молодкина, 1952). 

Для выявления фаз запредельного торможения наиболее 
удобно, как мы указывали выше, применять короткие (10-се- 
‹ундные) звуковые раздражения разной силы с промежутками в 
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Рис. 25. Превильные силовые отношения 


10 сек. Этот метод позволил нам наблюдать стадии парабиоти- 
ческого, запредельного торможения, открытые Н. Е. Введен- 
ским и И. П. Павловым и, кроме того, обнаружить новые отно- 
шения, существующие между раздражением и ответной реакцией 
нервной системы. 

При относительно низкой степени возбудимости нервной систе- 
мы животного латентный период исчисляется секундами. На- 
блюдаются силовые отношения между интенсивностью звука и 
степенью ответной реакции животного: в ответ на сильный зву- 
ковой раздражитель животное реагирует интенсивным двига- 
тельным возбуждением с относительно коротким латентным пе- 
риодом; на слабый звуковой раздражитель животное не реаги- 
рует, или реагирует слабым двигательным возбуждением с более 
длительным латентным периодом (рис. 25). В этих случаях за- 
предельное торможение еще не извратило нормальной зависи- 
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мости между интенсивностью раздражителя и ответной реакцией 
животного. 

При более высоких степенях возбудимости нервной системы 
нормальные силовые отношения переходят в уравнительные, 
при которых в ответ на сильные и слабые звуки у животного 
наблюдается двигательное возбуждение одной и той же интен- 
сивности (рис. 25). Уравнительные стадии протекают на низком 


Рис. 26. Уравнительная стадия 


н высоком уровне. Уравнительные стадии частосменяются парадок- 
сальными, когда при действии сильного звукового раздражителя 
у крысы проявляется менее интенсивная двигательная реакция, 
чем при слабом (рис. 27). 
Переход от силовых отношений к уравнительным и, наконец, 
к парадоксальным происходит на фоне постепенного повышения 
возбудимости высших отделов нервной системы животного. Это 
ясно видНо из результата измерения латентного периода на раз- 
‚личных стадиях парабиотического торможения (Крушинский, 


Флёсс и Дубровинская, 1957) (табл. 29). 
Таблица 29 


Длительность латентных пернодов при различных стадиях парабиоза 


Средний латентный период (в сек.) 


уравни- уравни- 
Сила звонка силовые тельные тельные парадок- 
отношения | на высоком | на низком сальиые 
уровне уровне 
Слабый .......| 1,56=0,6 0,870,2 | 0,55--0,12 | 0,30--0,08 
Сильный ......| 1,18-0,12 | 0,51-0,07 | 0,33-0,05 | 0,21-40,07 
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Из табл. 29 видно, что каждая из стадий характеризуется 
определенной величиной латентного периода, который сокраща- 
ется по мере углубления парабиотического состояния. Наиболее 
высокая возбудимость характерна для парадоксальной ста- 
дии. 

Приведенные данные указывают, что по мере углубления 
парабиотического состояния возбудимость центральной нервной 
системы повышается. 

Иногда реакции подопытных крыс на этих фазах имеют взрыв- 
чатый характер: в ответ на раздражение сразу происходит 
стремительное возбуждение жи- / 
вотного, которое затем резко ос- 
лабевает (рис. 28). Подобное 
явление, наблюдаемое в услов- 
норефлекторной — деятельности 
собак, И. П. Павлов назвал 
взрывчатостью, или раздражи- 
тельной слабостью. Его наличие 
указывает на развитие в этих 
условиях запредельного тормо- 
жения, которое наступает вслед 
за резким возбуждением. 

При дальнейшем  повыше- 
нии возбудимости прерывистым 
действием звукового раздражи- 
теля крыса начинает проявлять 
двигательное возбуждение не 
только в ответ на применяемые 
раздражители, но и в промежут- 
ки между ними. Функциональ- 
ное состояние нервной системы 
при этом затяжном возбуждении, 
по-видимому, сходно с тем, которое было охарактеризовано 
И. П. Павловым, как «патологическая инерция раздражитель- 
ного процесса». 

Применение на фоне затяжного возбуждения звукового раз- 
дражителя может не изменить его течения. Однако в большинстве 
случаев применение звукового раздражителя ослабляет или 
совершенно прекращает возбуждение, при выключении же 
звонка оно начинается вновь. Происходит полное извращение 
реакции крысы на звуковое раздражение (выключение звукового 
раздражителя — возбуждение; включение звукового раздражите- 
ля — прекращение возбуждения) (рис. 29). Очевидно, резкое повы- 
шение возбудимости нервной системы, проявляющееся в длитель- 
ном затяжном возбуждении, при дальнейшем применении травми- 
рующего раздражителя ограничивается запредельным торможе- 
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Рис. 27. Парадоксальная стадия 
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нием, которое внешне выражается в прекращении двигательной 
активности животного. 

Закономерное появление этих своеобразных отношений меж- 
ду действием раздражителя и ответной реакцией животного 
позволяет рассматривать данное состояние нервной системы 
как определенную стадию в развитии запредельного торможения. 
Имеется некоторое внешнее сходство ее с «ультрапарадоксальной 
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Рис. 28. Взрывчатость 


фазой» И. П. Павлова и «тормозящей стадией» Н. Е. Введенского, 
однако она не тождественна ни одной из них. 

При ультрапарадоксальной фазе животное реагирует ответ- 
ной реакцией на тормозной (дифференцировочный) раздражитель, 
но не реагирует на положительный условный раздражитель. 

Во время тормозящей стадии сильные раздражения, прихо- 
дящие из нормального участка нерва, тормозят эффект другого 
раздражения, одновременно действующего на парабиотический 
участок. 

В наших же опытах у животного наблюдается двигательное 
возбуждение при отсутствии раздражения и торможение этого 
возбуждения при действии звукового раздражителя. Поэтому 
эта стадия была названа нами инвертированной ста- 
дией (Крушинский, Флёсс, Молодкина, 1952). 

Тормозящий эффект при действии раздражителя, характе- 
ризующий эту стадию, можно рассматривать как следствие 
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суммирования двух возбуждений: имеющегося застойного воз- 
буждения центральной нервной системы, вызванного предше- 
ствующими раздражениями, и возбуждения от действия звуко- 
вого раздражителя, примененного на фоне этого застойного 
возбуждения. В результате такого суммирования возбудимость 
нервных клеток заходит за предел их работоспособности и разви- 


Рис. 29. Инвертированная стадия 


вается тормозное состояние. При выключении раздражителя нерв- 
ные центры возвращаются в состояние затяжного, стационарного 
возбуждения. 

Проведенное нами совместно с Д. А. Флёссом исследование 
показало, что в пределах инвертированной стадии отмечаются 
своеобразные отношения между интенсивностью применяемого 
звукового раздражителя и степенью его тормозящего действия. 
Наблюдаются три формы таких отношений: 


Рис. 30. Инвертированная стадия. Тормозносиловые отношения 


а) при сильном раздражении — резкое торможение актив- 
ности, при слабом — незначительное торможение. Мы назвали 
такие отношения тормозносиловыми (рис. 30). 

6) в ответ на слабое и сильное раздражение двигательное 
возбуждение тормозится в одинаковой степени. Это тормоз- 
ноуравнительные отношения (рис. 31), 

в) при сильном раздражении — слабое торможение, при сла- 
бом — сильный тормозящий эффект. Эти отношения были оха- 
рактеризованы нами как тормознопарадоксальные 
(рис. 32). 
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Таким образом, извращения силовых отношений, характер- 
ные для парабиотических стадий, могут наблюдаться не только 
между интенсивностью применяемого раздражителя и ответной 
реакцией нервной системы, но и между интенсивностью раздра- 
жителя и его тормозящим действием на стационарно возбуж- 
денные нервные центры. 


2 9 М 7 47 80 4 


Рис. 31. Инвертированная стадия. Тормозноуравнительные отношения 


Вышейриведенный фактический материал иллюстрирует, что 
длительное действие на нервную систему внешнего раздражителя 
после истощения активного торможения приводит к значитель- 
ному возбуждению нервных центров, которое может принять 


Рис. 32. Инвертированная стадия. Тормознопарадоксальные отношения 


инертный, затяжной характер. Это возбуждение ограничивается 
запредельным торможением, что и приводит к появлению в ответ 
на применяемые раздражители различной интенсивности реак- 
ций, не только не соответствующих закону силовых отнощений, 
но имеющих в ряде случаев глубоко извращенный характер. 

Когда мы совместно с Д. А. Флёссом и Л. Н. Молодкиной в 
1951 г. начали изучать закономерности развития фаз запредель- 
ного торможения у крыс нашей высокочувствительной линии, 
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особи с ярко выраженной инерцией раздражительного процесса 
и фазами запредельного торможения встречались очень редко. 
Обычно несмотря на длительное применение звукового раздра- 
жителя постепенно происходило падение возбудимости нервной 
системы животного. 


Однако селекция крыс на реакцию затяжного возбуждения 
очень быстро (в течение 1—2 лет) привела к тому, что особи нашей 
линии приобрели и это свойство (Крушинский, 1959). В настоя- 
щее время линия крыс, с которой мы работаем, помимо высокой 
возбудимости и слабости торможения, характеризуется также 
значительной инерцией процесса возбуждения. При длительном 
прерывистом действии звукового раздражителя возбудимость 
нервной системы этих крыс повышается и держится на высоком 
уровне, а двигательное возбуждение сбычно продолжается в те- 
чение длительного времени после прекращения звуковой экспо- 
зиции. 

Установив закономерное появление фаз запредельного тор- 
можения у крыс при действии на них звукового раздражителя, 
мы сделали попытку на нашей модели изучить биологическую 
роль этого торможения. 

И. П. Павлов показал, что торможение высшей нервной дея- 
тельноети выполняет две функции — координационную, обес- 
печивающую вместе с процессами возбуждения тончайшее соот- 
ношение организма с окружающей средой, и охранительную, 
заключающуюся в предохранении нервных клеток от перенапря- 
жения и функционального их разрушения при действии чрез- 
мерных раздражителей. 


Концепция Павлова об охранительной роли торможения 
оказалась чрезвычайно плодотворной для решения ряда лборети- 
ческих и практических вопросов физиологии и патологии выс- 
шей нервной деятельности. Однако в проблеме охранитель- 
ноцелебного торможения ряд вопросов еще не разрешен. 

Так, не ясен еще основной вопрос о физиологическом меха- 
низме терапевтического действия торможения. Является ли тера- 
певтический эффект только следствием отдыха, который обеспе- 
чивается торможением, или решающее значение имеют стимули- 
рованные им восстановительные процессы. 

Как указывает Г. В. Фольборт (1951), для Павлова влияние 
торможения как агента, способствующего процессам восстанов- 
ления, было только общим предположением, недостаточно под- 
крепленным фактическим материалом. И при этом во всех разоб- 
ранных им случаях заболеваний оно осталось в тени по отно- 
шению к основной мысли: охранительной роли торможения. 

В литературе описан ряд опытов, указывающих на способ- 
ность торможения усиливать восстановительные процессы. 
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Рис. 33. Устранение запредельным торможением (вызванного продлением звукового раздражения до | мин.) 


возбужденного состояния крысы 


Фольборт (1951), исполь- 
зуя в качестве показателя ин- 
тенсивности восстановитель- 
ных процессов концентрацию 
слюны, установил, что после 
применения тормозного раз- 
дражителя дальнейшее раздра- 
жение вызывало появление 
слюны более высокой концент- 
рации. 

К. И. Платонов (1952) по- 
казал, что восстановление мы- 
шечной силы, истощенной до 
отказа работой на эргографе, 
происходит во время одноми- 
нутного гипнотического сна 
вдвое-втрое быстрее, чем в те- 
чение такого же по времени 
отдыха в бодрствующем со- 
стоянии. Вдвое быстрее во 
время сна происходило также 
восстановление дыхательной 
вентиляции после работы. 

Наша экспериментальная 
модель оказалась удобной для 
изучения вопроса о физиоло- 
гическом механизме восстана- 
вливающей роли запредель- 
ного торможения. 

Имея возможность приво- 
дить нервную систему живот- 
ного в состояние глубокого 
запредельного торможения, 
мы изучили то влияние, ка- 
кое оно оказывает на после- 
дующее функциональное со- 
стояние нервной системы 
(Крушинский и Флёсс, 1958). 
О-обенно удобной оказалась 
для этого инвертированная 
стадия. Продлевая действие 
сильного звукового раздражи- 
теля вместо обычных 10 сек. 
до 1—2 мин., мы смогли на 
этой стадии в четкой форме 
проследить те сдвиги, какие 


вызывает запредельное торможение в состоянии резкого возбуж- 
дения, в котором находится животное. 

Оказалось, что после такого усиления и продления парабио- 
тического запредельного торможения в состоянии нервной си- 
стемы животного происходил резкий сдвиг в сторону нормали- 
зации ее функции: вместо патологически повышенной возбуди- 
мости с явлениями взрывчатости, затяжного возбуждения и из- 
вращения нормальных силовых отношений наступало успокоение 


Рис. 34. Зависимость восстанавливающего действия запредельного торможе- 
ния от силы раздражителя 


животного и восстановление правильных силовых отношений 
между величиной раздражения и ответной двигательной реакцией. 

На рис. 33 показана реакция крысы во время инвертирован. 
ной стадии. Продление звукового раздражения до | мин. сразу 
нормализовало деятельность нервной системы: прекратилось 
затяжное возбуждение, крыса перестала реагировать на слабые 
звуковые раздражения (20 и 60 вольт) и реагировала только на 
более сильные раздражения (80 и 120 вольт). 


о 
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Рис. 35. Зависимость восстанавливающего действия запредельного торможе- 
ния от продолжительности раздражения 


Таким образом, пребывание нервной системы в глубоком 
запредельном торможении, которое развивается при продлении 
звукового раздражения, снижает ее возбудимость и тем самым 
нормализует ее деятельность. Тот же раздражитель, который вы- 
зывает патологическое состояние нервной системы, углубляя 
запредельное торможение, нормализует ее деятельность. 
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Дальнейшие опыты показали, что эффективность восстанав- 
ливающего действия запредельного торможения зависит от сте- 
пени его длительности и глубины. Из кимограммы на рис. 34 
видно, что продление до | мин. действия слабого звукового раз- 
дражителя (20 в.) не оказало заметного влияния на функцио- 
нальное состояние нервной системы. Продление же действия 
сильного раздражителя (130 в.) привело к восстановлению 
правильных силовых отношений. Следовательно, чем сильнее 
раздражитель и чем глубже вызываемое им запредельное тормо- 
жение, тем резче выражено его восстанавливающее действие. 

На рис. 35 приведена кимографическая запись двигательной 
реакции крысы во время инвертированной стадии. На кимограмме 
видно, что продление слабого (при напряжении тока 20 вольт) 
звукового раздражения до | мин. не оказало никакого эффекта; 
продление сильного звукового раздражителя (звонок — 130 
вольт}, хотя и вывело нервную систему из инвертированной 
стадии, но не привело к установлению правильных силовых 
отношений.Однако когда тот же раздражитель (звонок— 130 вольт) 
действовал в течение | мин. 30 сек., наступило восстановление 
правильных силовых отношений. Следовательно, чем дольше 
нервная система находится в состоянии запредельного тормо- 
жения, тем полнее нормализация ее деятельности. 

Решающее значение имеет функциональное состояние нерв- 
ной системы, при котором производится продление действия 
звукового раздражителя. В табл. 30 приведено сравнение эф- 
фекта продления раздражения в зависимости от степени откло- 
нения от нормальной деятельности нервной системы. 


Таблица 30 


Зависимость физиологического эффекта, вызванного продлением действия 
раздражителя, от фуикционального состояния нервиой системы 


Функциональное Состояние парабиоза после продле- 
состояние ц. и. с. ния звукового раздражения 


перед продлением о Е 
действия звукового з изме- 
раздражители углубилось НИЯ ослабло 

Силовые отношения. . 14 7 7 — 
Уравннтельные отно- 

шения .....,. 23 — 8 15 
Парадоксальные отно- 

шения. ...... 2 1 — 1 
Инвертированные от- 

ношения ..... 18 — 7 1 
Затяжное — возбужде- 

ние......,.. 34 1 6 27 


154 


Из табл. 30 видно, что продление звукового раздражения 
снижает возбудимость только в тех случаях, когда оно приме- 
няется на фоне патологически возбужденного состояния нервной 
системы — при уравнительных, парадоксальных, инвертиро- 
ванных отношениях — и затяжном возбуждении. Продление же 
звукового раздражителя при нормальных силовых отношениях, 
наоборот, ухудшает функциональное состояние нервной системы, 
что выражается в появлении фазовости или затяжного возбуж- 
дения. 

Таким образом, один и тот же раздражитель, действующий 
на нервную систему, находящуюся в разных функциональных 


Рис. 36. Зависимость эффекта действия раздражителя от исход- 
ного функционального состояния нервной системы 


состояниях, вызывает диаметрально противоположный эффект. 
В тех случаях, когда он углубляет имеющееся запредельное 
торможение, раздражитель нормализует функциональное со- 
стояние нервной системы; в тех случаях, когда в нервной системе 
еще не развито запредельное торможение, он, наоборот, вызы- 
вает патологически возбужденное ее состояние (рис. 36). 

Это является иллюстрацией одного из важнейших положе- 
ний Н. Е. Введенского (1886, 1901—1903), согласно которому 
функциональное состояние нервной системы не есть заранее 
предопределенное свойство, но является результатом его под- 
готовки предшествующим действием раздражителя. 

Понижение возбудимости после продления действия звуко- 
вого раздражителя не является результатом истощения раздра- 
жительного процесса. Это видно из того, что после продления 
действия звукового раздражителя, когда затяжное возбуждение 
сменяется нормальными силовыми отношениями, крыса начи- 
нает реагировать в ответ на действие сильных звуковых раздра- 
жителей бурным возбуждением (см. рис. 33, 35). Ясно, что В 
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этом случае предел работоспособности нервных клеток повы- 
сился, освободившись от ограничивающего его торможения. 

Для иллюстрации активной восстанавливающей роли за- 
предельного торможения были поставлены опыты по сравнению 
эффекта от длительного действия раздражителя с соответствую- 
щим по времени отдыхом (в виде перерыва в действии раздра- 
жителя). 

На рис. 37 ясно видно, что двухминутный перерыв в действии 
раздражителя не устранил патологического возбуждения: У 
крысы сохранилось состояние затяжного возбуждения. Такое 
же (или даже меньшее) по времени действие сильного раздра- 
жителя вывело крысу из этого состояния и привело к уста- 


Рис. 37. Нормализующий эффект продления раздражения и отсут- 
ствие его после перерыва в действии раздражителя 


новлению правильных СИЛОВЫХ отношений между интенсив- 
ностью раздражения и величиной двигательной реакции жи- 
ВОТНОГО. Это свидетельствует о том, что развившееся в дан- 
ном случае запредельное торможение быстрее и полнее снижает 
повышенную возбудимость и выводит нервную систему из пато- 
логического состояния, чем кратковременный отдых. 

Таким образом, проведенное исследование показало, что в 
нервной системе существуют механизмы регуляции против 
действия чрезмерно сильных внешних раздражителей. 

Одним из таких механизмов является активное торможение, 
которое мы рассматриваем как «первую линию обороны». Это 
торможение подавляет, затормаживает возбуждение, развиваю- 
щееся при действии сильного внешнего раздражителя. Но ОНО 
не стойко, легко истощается. Это торможение может подавить 
возбуждение только на относительно короткий период. 

Если же раздражитель, истощив это торможение, продол- 
жает действовать, нервная система использует другой свой за- 
щитный механизм — «вторую линию обороны» — запредельное 
торможение. Оно ограничивает предел возбудимости нейронов 
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и тем самым охраняет их от чрезмерного возбуждения. Однако 
запредельное торможение не только ограничивает предел воз- 
буждения нервной системы, но и активно устраняет это возбуж- 
дение. Последнее происходит в том случае, когда действие раз- 
дражителя оказывается достаточно интенсивным и длитель- 
ным, В результате тот внешний агент, который привел нервную 
систему к патологически возбужденному состоянию, нормали- 
зует ее функциональное состояние. 

Этот замечательный защитный механизм нервной системы, 
создавшийся в результате длительной эволюции, обеспечивает 
нервной системе возможность сохранять нормальное функцио- 
нальное состояние, несмотря на массу сильно действующих 
раздражителей. 

Однако регуляторные возможности этой защитной системы 
имеют предел. И когда тормозные процессы нервной системы 
не в состоянии защитить ее от действия чрезмерных внешних 
раздражителей, организму грозят тяжелые последствия, которые 
могут закончиться даже смертью. Среди причин гибели орга- 
низма в результате нервной травмы, безусловно, на первое 
место должны быть поставлены острые нарушения кровообра- 
щения. 

Вопрос об острых нарушениях кровообращения мозга в 
результате функциональной травмы нервной системы детально 
изучается в нашей лаборатории. Исследования показали, что 
при длительном действии звукового раздражителя у животных 
наблюдается резкое возбуждение, которое заканчивается в ряде 
случаев тяжелым шокоподобным состоянием, а иногда и смертью 
животного (Крушинский, Пушкарская и Молодкина, 1953). 

В качестве стандарта мы используем 15-минутное прерыви- 
стое действие звукового раздражителя, причем слабое и сильное 
раздражения применяются по 10 сек. с 10-секундным перерывом. 
После этого относительно длительного травмирования делается 
3-минутный перерыв в действии раздражителя, и затем в тече- 
ние 1,5 мин. вновь применяется сильный звуковой раздражи- 
тель. 

Такая система применения звуковых раздражителей при- 
водит к тому, что во время перерыва происходит снижение воз- 
будимости нейронов мозга и поэтому, очевидно, устраняется 
охранительное, запредельное торможение как физиологически 
больше «ненужное». Применение после этого краткого отдыха 
раздражителя, травмирующего нервную систему, приводит к 
возбуждению, которое, не сдерживаясь активным тормозным 
процессом, истощенным ещев начале «прозванивания», и не огра- 
ничиваясь запредельным охранительным торможением, протекает 
более интенсивно и резко, чем до перерыва (рис. 38). При таком 
применении раздражителей нервная система животного оказы- 
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вается лишенной охранительного 
защитного торможения. Резкое воз- 
буждение, развивающееся в этом 
случае при действии звукового раз- 
дражителя, и приводит к острым 
нарушениям кровообращения, ко- 
торые нередко — заканчиваются 
смертью животного. 

Довольно часто появляются сим- 
птомы патологических нарушений 
нервной деятельности (парезы, нис- 
тагм, помутнение роговицы),‘ ко- 
торые могут наступить еще до пе- 
рерыва в применении звукового 
раздражителя, однако во время рез- 
кого возбуждения после 3-минут- 
ного перерыва они становятся 
особенно ярко выраженными, 

Из табл. 31 видна частота пато- 
логических нарушений и смертель- 
ных исходов у 165 крыс при при- 
менении звуковых раздражителей 
по указанному выше стандарту. 

Из числа погибщих в результате 
действия звукового раздражителя 
крыс у 19 особей (90,5%) при ма- 
кроскопическом исследовании обна- 
ружены кровоизлияния в мозг. 

Исследования, проведенные в 
нашей лаборатории А. П. Стешенко, 
показали, что уже кратковремен- 
ное (1,5-минутное) ‹прозванивание» 
приводит к падению кровяного дав- 
ления. 

Так, у 22 животных после дви- 
гательного возбуждения без судо- 
рожного припадка в среднем кро- 
вяное давление! с 110 мм ртутного 
столба понизилось до 94 мм. У 
74 крыс, у которых двигательное 
возбуждение закончилось принад- 
ком, кровяное давление понизи- 
лось еще больше: в среднем со 
107 мм до 83 мм (разница 24 мм). 


* Кровяное давление определялось на сосудах хвоста крыс по методике 
Сидней ин Фридмана (514пеу а. ЕИЧтап, 1941). 
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Рис. 38. Воздействие звуковыми раздражителями, приводящее к 


Таблица 31 


Частота симптомов нарушений функционального состояння нервной 
системы и смертельных нсходов при действии звукового раздражителя 


Виды нарушений Абс. кол-во вВ% 


Нар ушенне коордннацин движения 


н парезы....... Е 56 33,9 
Нистагмы „ее... 13 7,8 
Слезотечення ......... 7 4,3 
Помутнения роговнцы ...... 19 11,5 
Смертельные исходы ....... 21 12,7 


© _ 


р Ме 


Рис. 39. Поперечный разрез головного Рис. 40. Геморрагии вдоль капилляра 
мозга крысы: мозга (область скорлупы чечевичного 
А— мозг нормальной крысы; Б— по- ядра) 
гибшей от кровоизлияния 


Если же у крыс в ответ на применяемый звуковой раздражи- 
тель реакция возбуждения не развивается, то кровяное давление 
почти не меняется. Эти исследования показали, что уже кратко- 
временное (1,5 мин.)применениезвукового раздражителя, вызыва- 
ющее возбуждение мозга, приводит к нарушениям гемодинамики. 
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При более же длительном звуковом воздействии (до 15 мин.) 
дальнейшая тенденция к падению кровяного давления не отме- 
чается. 

Несмотря на то что у крыс не наблюдалось катастрофи- 
ческого падения кровяного давления, тем не менее у них про- 
являлась типичная картина шока с выраженным угнетением 
рефлекторной возбудимости, падением температуры тела, закан- 
чивающегося в ряде случаев смертью, наступающей обычно или 


Рис. 41. Резкое расширение капилляра мозга (об- 
ласть межуточной коры) 


сразу после действия звукового раздражителя, или в течение 
ближайших суток. 

В настоящее время степень падения кровяного давления 
едва ли можно рассматривать как ведущий показатель тяжести 
шокового состояния. Так, например, Серебрянников (1951) ука- 
зывает, что падение артериального давления при пептоновом 
шоке не всегда соответствует степени угнетения центральной 
нервной системы. Критерием тяжести шока, по его мнению, 
следует считать состояние рефлекторной деятельности. 

Гистологические исследования мозга крыс, погибших после 
воздействия звуковым раздражителем, проведенные Ю. Г. Шев- 
ченко, а затем Г. Н. Оленевой (1955, 1958) и В. М. Светухиной 
в лаборатории Г. М. Полякова, показали резкие нарушения в 
сосудистой системе мозга. Почти во всех случаях наблюдались 
обширные кровоизлияния под мягкую мозговую оболочку, в 
желудочки мозга (рис. 39), или геморрагии вдоль отдельных 
капилляров мозга (рис. 40). Кровоизлияния происходили в 
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результате диапедеза через стенки расширенных, находящихся 
в состоянии пареза, капилляров мозга (рис. 41). 

Таким образом, в наших опытах при нейрогенном шоке 
ясно выступает геморрагический компонент шокового состояния. 
Кровоизлияния, происходящие в мягкую оболочку мозга, же- 
лудочки мозга и мозговое вешество, а также обнаруживаемые 
в других органах (легких) являются, по-видимому, основной 
причиной наступления смерти животного во время развития 
нейрогенного шока. 

Изменения при шоке, обнаруженные Л. А. Корейшей в кли- 
нике (1955) и в физиологическом эксперименте (1957), чрезвы- 
чайно напоминают ту патологическую картину, которая разви- 
вается у наших подопытных крыс при резком возбуждении мозга, 
вызванном действием сильного звукового раздражителя. 

Проведенные в нашей лаборатории опыты показали, что шо- 
ковое состояние с летальным исходом в результате острого на- 
рушения кровообращения может быть получено не только при 
непосредственной травме нервной системы, но и в результате 
резкого возбуждения мозга, вызванного действием сильного 
экстероцептивного раздражителя. 

Установив картину и условия возникновения шоково-гемор- 
рагических состояний, развивающихся при нервной травме, 
мы приступили к выяснению тех физиологических состояний 
организма, которые способствуют или препятствуют этой пато- 
логии. 

Поскольку шоково-геморрагическое состояние у крыс раз- 
вивается как следствие резкого возбуждения мозга, мы изу- 
чили влияние на него возбуждающих нервную систему 
веществ (кофеина). Исследования (Крушинский, Пушкарская 
и Молодкина, 1953) показали, что предварительное введение 
крысам кофеина (по 10—20 мг на 100 г веса животного) значи- 
тельно увеличивает тяжесть шоковых состояний и число слу- 
чаев, заканчивающихся летальным исходом. Так, из 49 особей, 
которым предварительно был введен кофеин, после нервной 
травмы звуковым раздражителем погибло 16 (32,6%) (в конт- 
рольной группе, не получавшей кофеин — 12,7%). 

Существенное влияние на частоту летальных исходов после 
нервной травмы оказывает функциональное состояние желез 
внутренней секреции. 

Выяснялась роль паращитовидных желез. Изучение паращи- 
товидных желез было продиктовано тем, что эти железы регули- 
руют содержание уровня кальция крови. Многочисленные 
исследования, начиная с работ Конхейма и Арнольда, указывали 
на то, что обеднение окружающей среды капилляров кальцием 
может привести к диапедезу. В дальнейшем Чамберс и Цвейфах 
(К. СпатьЬегз а. В. ИмеНасН, 1947) в прямом эксперименте по- 
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казали, что проницаемость стенок сосуда зависит от содержания 
кальция в межклеточном цементе. 

Низкое содержание в пище кальция (0,004—0,02%) приводит 
к развитию у животных множественных геморрагий в различные 
органы (Сгеепфега, ВоеЦег а. Кпорр, 1939; ВоеНег а. СгеепЪеге, 
1941). Часто наблюдаются кровоизлияния в центральную нерв- 
ную систему. Геморрагии были обнаружены в мозжечке, продол- 
говатом мозгу, в стволовой части и в боковых желудочках мозга. 
На основании своих исследований авторы приходят к выводу, 
что низкое содержание кальция в пище предрасполагает жи- 
вотных к геморрагиям, которые могут быть результатом нару- 
шения проницаемости стенок сосудов. 

В медицинской литературе в настоящее время также счита- 
ется признанным, что недостаток кальция в организме может 
быть одной из существенных причин кровоизлияния. 

Н. К. Боголепов (1950), объясняя причину увеличения ко- 
личества геморрагических инсультов во время блокады Лении- 
града, указывал: «Возможно, что в военный период развитию 
геморрагического синдрома благоприятствовала имевшаяся у 
многих больных гипертонией гипокальцемия, гипопротенномия, 
недостаток витаминов С и особенно К». 

Исследования, проведенные С. С. Полушкиной (1951), по- 
казали, что после паратиреоидэктомии травматический шок 
у собак развивается значительно скорее. Наблюдается снижение 
возбудимости блуждающих нервов, повышение чувствитель- 
ности нервов к механическому раздражению, повышение кро- 
вяного давления при раздражении нервов и другие физиологи- 
ческие изменения. 

Наши опыты по выяснению роли паращитовидных желез в 
развитии шоково-геморрагических состояний были проведены 
на 37 паратиреоидэктомированных и 38 контрольных животных 
(Крушинский, Пушкарская и Молодкина, 1953). Животные. с 
экстирпированными паращитовидными железами (и параллельно 
контрольные особи) были подвергнуты действию звукового раз- 
дражителя трижды (в сроки от недели до 3 недель после операции) 
(Табл. 32). 

Из табл. 32 видно, что среди паратиреоидэктомированных крыс 
в результате нервной травмы погибло почти в 2 раза больше жи- 
вотных, чем среди контрольных особей. Но нетолько увеличение 
количества смертей у паратиреоидэктомированных животных 
характеризует тяжесть развития шокового состояния. Значи- 
тельно увеличилось также число случаев нарушения коорди- 
нации движений, парезов и нистагмов в подопытной группе 
по сравнению с контрольной. 

Итак, приведенные литературные данные и наши экспери- 
ментальные исследования указывают на роль уровня кальция 
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Таблица 32 


Количество смертей у паратиреондактомированиых и контрольных крыс 
после травмы звуковым раздражителем 


Результаты травмы звуковым ВЫ Контрольные 
раздражителем НОТНЫЕ животные 

Пало крые ........... 22 И 
Обнаружено кровоизлияний в мозг 

при макроскопическом исследо- 

Вани о а 18 7 
Процент павших крыс к количест- 

ву испытанных животных ... 59,5 28,9 


в крови в развитии шоково-геморрагических состояний. Отсут- 
ствие паращитовидных желез предрасполагает к развитию более 
тяжелого шоково-геморрагического состояния. 

В предыдущей главе нами были показаны половые различия 
в основных свойствах нервной деятельности и унитарных реак- 
циях поведения животных. Нервная система самцов более устой- 
чива к действию сильных раздражителей, чем у самок. При 
шоково-геморрагических состояниях были получены проти- 
воположные результаты. 

Шоково-геморрагическое состояние у самцов протекает более 
тяжело и чаще заканчивается летальным исходом, чем у самок. 
Так, из 102 самцов в результате травмы звуковым раздражителем 
погибло 16 особей (15,7%), из 63 самок — всего 5 (7,9%). 

Последующие опыты показали, что кастрация самцов увели- 
чивает их устойчивость к развитию шоково-геморрагического 
состояния при действии звукового раздражителя. 

Особенно болышое влияние на развитие шоково-геморраги- 
ческих состояний, развивающихся в результате нервной травмы, 
оказывает гормон щитовидной железы. 

Вопросу о роли гормона щитовидной железы в развитии раз- 
личных шоковых состояний посвящен ряд работ. В 1938 г. 
Н. Н. Бурденко (в совместной работе с Л. Г. Смирновой) указы- 
вал на то, что поскольку в развитии шока существенную роль 
играют медиаторы нервной системы, то искусственное повышение 
окислительных процессов тиреоидином должно предраспола- 
гать к развитию шока. 

Последующие экспериментальные работы показали, что ги- 
пертиреоидное состояние усиливает предрасположенность к 
различным формам шока. И. Р. Петров (1939, 1947), введя пред- 
варительно кроликам тиреоидин, установил, что они становятся 
более чувствительными к электрошоку, чем нормальные особи. 
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Ясные изменения в чувствительности собак к пептоновому 
шоку при гипертиреозе получены Т. И. Батуренко (1940, 1941). 
Оказалось, что предварительное введение тиреоидина усиливает 
тяжесть и ускоряет наступление пептонового шока. Исследо- 
вания Ф. И. Ковшикова (1950) показали, что предварительное 
введение кроликам тиреоидина усиливает тяжесть ожогового 
шока. Гипертиреоидизация повышает чувствительность к трав- 
матическому шоку у кошек (Беличенко, 1952, 1953). 

И. М. Кудиенко (1957) обнаружил несогласующиеся с этими 
исследованиями факты по анафилактическому шоку. Согласно 
данным этого автора, тиреоидэктомия приводит к усилению 
симптомов анафилактического шока. 

Исследования, проведенные в нашей лаборатории, показали, 
что предварительное введение крысам тиреоидина (от 0,025 
до 0,1 г) в течение 10—14 дней до опыта во много раз увеличивает 
смертность, наступающую в результате нервной травмы (Кру- 
шинский и Доброхотова, 1957) (табл. 33). 

Таблица 33 

Влияние гипертиреоидизацин иа частоту смертей при нервной травме 


Из них погибло 
Число крыс 


Группа животных в опыте | абсолютное в 

число 
Гипертиреоидизированные ера 103 69 66,6 
Контрольные .......... 108 9 8,3 


Помимо резкого увеличения количества летальных исходов, 
обращало на себя внимание гораздо более тяжелое шоковое со- 
стояние всех гипертиреоидизированных животных по сравне- 
нию с контрольными, как во время звукового воздействия, 
так и после его прекращения. У большинства предварительно 
гипертиреоидизированных крыс симптомы тяжелого шокового 
состояния наступают с первых же минут действия звукового 
раздражителя и заканчиваются смертью еще до окончания зву- 
кового воздействия. 

В полном соответствии с результатами этих опытов находятся 
данные, полученные на животных с удаленными щитовидными 
железами (у контрольных особей удаляли одни паращитовидные 
железы '). 

В результате травмирования звуковым раздражителем среди 
тиреоидэктомированных крыс погибло значительно меньше осо- 
бей по сравнению с контрольной группой. 

Различие в частоте смертей в обеих группах приближается к 


1 Практически у крыс невозможно удалить щитовидную железу без пара- 
Щитовидиых желез, 
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требованиям статистической достоверности: разница превышает 
свою вероятную ошибку в 2,21 раза. 

Блокирование функции щитовидных желез метилтиоура- 
цилом дало сходные результаты (Доброхотова, 1957). Предвари- 
тельное введение метилтиоурацила (от 12 до 60 мг ежедневно в 
течение 10—14 дней) уменьшает смертность в результате нервного 
травмирования у подопытных животных по сравнению с конт- 
рольными (среди животных, получавших метилтиоурацил,по- 
гибло в 2,7 раза меньше животных, чем в контрольной группе). 

Во время звукового воздействия состояние животных кон- 
трольной группы было более тяжелым по сравнению с крысами 
опытной группы. Так, среди крыс, предварительно получивших 
метилтиоурацил, двигательные нарушения (парезы, нарушения 
координации движений) были отмечены у 31,3% животных, а в 
контрольной группе — у 54,3% (Статистическая оценка различий 
в частоте появления этих нарушений показала, что разница 
между обеими группами в 4,8 раза превышает вероятную 
ошибку, т. е. является совершенно достоверной.) 

Таким образом, опыты, проведенные как с гипо-, так и с ги- 
пертиреозом показали чрезвычайно болыное влияние содержания 
гормона щитовидной железы на исход нейрогенного шока. По- 
вышенное его содержание значительно увеличивает число ле- 
тальных исходов при нервной травме. 

Детальный анализ состояния возбудимости и тормозной функ- 
ции нервной системы при травмировании крыс звуковым раздра- 
жителем проведен Л. П. Доброхотовой (1958). Ее исследования 
показали, что состояние возбудимости нервной системы гиперти- 
реоидизированных крыс в начале нервного травмирования со- 
вершенно не отличается от состояния контрольных особей. 
Однако в период нервного травмирования у гипертиреоидизиро- 
ванных животных на фоне возбужденного состояния мозга на- 
блюдается некоторая тенденция к снижению возбудимости их 
нервной системы по сравнению с контролем. Это указывает на 
то, что повышенная смертность животных в результате зву- 
ковой травмы у гипертиреоидизированных животных не опре- 
деляется повышенной возбудимостью их нервной системы. 

Согласно данным, полученным в нашей лаборатории, причину 
различия в смертности среди нормальных и гипертиреоидирован- 
ных животных надо искать в острых нарушениях кровообра- 
щения. 

Литературные данные (Петров, 1939; Ковшиков, 1950 и др.) 
и результаты, полученные в нашей лаборатории, показывают, 
что гипертиреоз приводит к повышению артериального кровя- 
ного давления. 

Как показали исследования А. П. Стешенко, у крыс, полу- 
чавших тиреоидин (9,025—0,05 г), кровяное давление в среднем 
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было 154,4--4,68 мм ртутного столба (21 животное), у группы 
контрольных животных (20 особей) — 119,0--2,8 мм. Разница 
35,4--5,49 мм, превышающая в 6,45 раза вероятную ошибку, 
подтверждает правильность сделанного вывода. 

В то же время исследования А. П. Стешенко показали, что 
смертность среди гипертиреоидизированных крыс, имеющих 
более высокий исходный уровень кровяного давления, выше 
чем среди особей с более низким кровяным давлением (табл. 34). 
Повышение кровяного давления в результате гипертиреоидиза- 
ции является, видимо, одной из причин большей смертности 
животных в результате нейрогенного шока. 

Таблица 34 


Исходная величииа кровяного давления у гипертиреоидизироваиных крыс 
выживших и погибших после действия звукового раздражителя 


Средняя ве- 
Кол-во |ЛИЧИНа кро- Достовер- 
Группа вяного дав-| Разница ность раз- 
р И ления ницы 
вмм рт. ст. 
Выжили....... 79 121,11 
Погибли. ...... 55 137,47 16,36:52,24 8,98 


Гипертиреоидизация наряду с повышением кровяного дав- 
ления приводит к повышению проницаемости сосудов (Могиль- 
ницкий, 1949; Керекеш, 1955; Болотова, 1956 и др.). Исследо- 
вания, проведенные в нашей лаборатории А. П. Стешенко, по- 
казали, что у гипертиреоидизированных крыс проницаемость 
капилляров кожи повышена по сравнению с контрольными 
животными. 

Таким образом, увеличение артериального давления и по- 
вышение проницаемости сосудов являются, очевидно, важней- 
шими условиями, способствующими развитию нейрогенного шока. 

В результате нервной травмы происходит значительное паде- 
ние кровяного давления. А. П. Стешенко показала, что у группы 
гипертиреоидизированных крыс (18 особей) даже после 1,5-ми- 
нутного «прозванивания» артериальное кровяное давление упало 
на 37 мм (со 128 до 91 мм). По мере дальнейшего нервного трав- 
мирования падения артериального давления больше не наблю- 
дается. Однако у особей, которые погибли через некоторое время 
после травмирования звуковым раздражителем, это падение 
было больше, чем у выживших особей. 

Следует отметить, что у группы погибших крыс произошло 
более резкое падение температуры тела (на 0,9°), чем у выжив- 
ших (на 0,2”). 
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Более резкое падение кровяного давления у гипертиреои- 
дизированных животных, обнаруженное при нейрогенном шоке, 
отмечено и другими авторами (Росин, 1938; Петров, 1939; Ков- 
шиков, 1950; Батуренко, 1951; Беличенко, 1953) при других 
формах шока. 

Н. В. Богоявленская (1957, 1958) показала, что после воз- 
буждения и эпилептиформных припадков, вызванных звуковым 
раздражением в течение 1,5 мин., у животных происходит умень- 
шение протромбина крови в среднем на 22% (через 15 мин. 
после прекращения действия звукового раздражителя). При 
этом относительное содержание тромботропина и гепарина в 
крови оставалось без изменения. После более продолжитель- 
ного травмирования нервной системы (в течение 15 мин.), при- 
водящего в ряде случаев к шоковому состоянию и смертям от 
мозговых геморрагий, отмечается уменьшение протромбина в 
крови в среднем на 26%. Воздействие звуковым раздражением 
на крыс, которые не приходили в возбуждение, также вызвало 
снижение протромбина в крови. 

Богоявленская делает вывод, что понижение содержания 
протромбина в крови у крыс, «чувствительных» к звуковым 
воздействиям, не настолько велико, чтобы явиться определяю- 
щей причиной возникновения кровоизлияний в головной мозг. 

Очевидно, нарушение свертывания крови не является веду- 
щим механизмом шоково-геморрагических состояний, развиваю- 
щихся у крыс при нервной травме, а является лишь одним из 
условий, способствующих развитию шока. 

Проведенные в нашей лаборатории исследования (Крушин- 
ский, Стешенко и Молодкина) показали, что вдыхание живот- 
ным углекислого газа во время нервной звуковой травмы при- 
ВОДИТ К ослаблению симптомов развивающегося шока и умень- 
шению смертности. Опыты проводились таким образом, что жи- 
вотные или в течение всего периода действия звукового разд- 
ражителя или в отдельные моменты его применения находились 
в камере, содержащей от 7 до 13% углекислого газа '. 

Для опыта было использовано 304 особи — 169 опытных 
и 135 контрольных. Предварительно часть животных сенсиби- 
лизировалась к развитию шока введением кофеина или тиреои- 
дина. 

В качестве примера влияния на развитие шока вдыхания уг- 
лекислого газа в течение всего времени травмирования звуковым 
раздражителем можно привести результаты опытов с крысами, 
предварительно сенсибилизированными кофеином (100 мг/кг бен- 
зойнонатриевой соли кофеина вводилось как опытным, так и 


1 Определение процентного содержання углекислоты пронзводилось по 
методу Голдена. 
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контрольным крысам за 30—40 мин. до начала действия зву- 
кового раздражителя) (табл. 35). 

Таблица 35 
Результат опытов с вдыханием углекислого газа во время всего периода 


нервного травмирования на предварительно сенсибилизированных 
кофеином крысах 


Число на- 
р рушеннй Число смер- 
ровяное движений | ТЁЙ Во вре- 
Число давленне Ве мя или по- 
Условия опыта ВОТ. (вмм рт. ст.) а сле опыта 
ных 
о ыы абс. | в % абс. | в % 
Вдыханне СО, (7%) .. 20 - 119 100 11 55,0 1 5,0 
Нормальная — атмосфера 
(контроль). ..... 21 119 85 20 | 95,2 7 33,3 


Из табл. 35 видно различие как в степени падения кровяного 
давления, так и в числе летальных исходов среди животных, 
находящихся в нормальной атмосфере и в атмосфере с повышен- 
ным содержанием углекислоты. Результат опытов по всем се- 
риям показал, что смертность крыс, пребывающих в течение всего 
периода травмирования звуковым раздражителем в атмосфере с 
повышенным содержанием углекислоты, составляет 11,8% ; смерт- 
ность животных, находящихся в нормальной атмосфере — 
37,9%. Оптимальной дозой для предотвращения шоково-гемор- 
рагических состояний оказалась концентрация углекислого газа, 
равная 7%. 

Несмотря на то, что вдыхание углекислого газа снижает коли- 
чество летальных исходов при нейрогенном шоке, в настоящее 
время трудно указать точно физиологический механизм, который 
обусловливает это явление. Исследование, проведенное Косман 
и Д’амуром (М. Е. Козтап а. Е. Е. Р’атиг, 1956), а также дан- 
ные, полученные в нашей лаборатории Д. А. Флёссом и А. П. 
Стешенко, показали, что вдыхание углекислого газа приводит 
к ослаблению, а в больших концентрациях — к полному устране- 
нию реакции возбуждения и припадков у крыс в ответ на звуко- 
вое раздражение. Возможно, что ослабление тяжести шоковых 
состояний обусловливается снижением под влиянием СО, возбу- 
димости тех отделов центральной нервной системы, которые от- 
ветственны за развитие патологического возбуждения. Однако 
можно допустить, что, поскольку углекислый газ сильно расши- 
ряет сосуды мозга, он препятствует возникновению первичного 
спазма мозговых сосудов, который, как показал Белла-Белла 
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(ВеЙа-ВеИа, 1954) возникает у крыс, 
подвергающихся электрошоку. —Поэто- 
му вдыхание углекислого газа, умень- 
шая последующий парез капилля- 
ров, предотвращает геморрагии и облег- 
чает тяжесть шокового состояния. 

До сих пор мы рассматривали пато- 
логические состояния, развивающиеся у 
крыс в результате однократного действия 
звукового раздражителя. Эти патологичес- 
кие сдвиги, остро развивающиеся, исчеза- 
ют в течение короткого периода и не отра- 
жаются на последующих реакциях живот- 
ного в ответ на звуковой раздражитель. Од- 
нако систематическое применение звуково- 
го раздражителя может привести к хро- 
ническим нарушениям нервной деятельно- 
сти. 

Мы наблюдали появление гиперкинезов 
в виде тикообразных подергиваний, пос- 
тоянно развивающихся во время дей- 
ствия звукового раздражителя, физиоло- 
гическая природа которых была изучена 
нами совместно с Л. Н. Молодкиной. Тико- 
образные подергивания начинаются, как 
правило, с мускулатуры головы; особенно 
хорошо они заметны на веках и ушах; 
затем подергивания переходят на перед- 
ние лапки: крыса сидит на задних лап- 
ках и совершает отрывистые подергивания 
головой и передними лапками (рис. 42). 
При более сильной степени выражения ти- 
кообразных подергиваний они распрос- 
траняются и на задние конечности. В 
этом случае животное может даже упасть 
на бок. 

Никогда у крысы, подвергающейся дей- 
ствию звуковых раздражителей в первых 
опытах, подобных тикообразных подергива- 
ний не наблюдается; однако раз появив- 
шись, они усиливаются от опыта к опыту, 
превращаясь в стойкую патологию. 

Тикообразные подергивания никогда не 
появляются в течение латентного периода, 
а также в начале и в середине первой волны 
возбуждения. Они появляются, как пра- 
вило, в тормозную фазу реакции (рис. 43), 


Рис. 42. Кинематографи- 
ческая регистрация тико- 
образного гиперкинеза 


а иногда в конце первой волны возбуждения. Так, из 
42 крыс у 40 особей впервые появившиеся тикообразные 
подергивания были приурочены к периоду торможения и только 
у 2 крыс они начались в конце первой волны возбуждения, непо- 
средственно перед началом развития периода хорможения. Начи- 
наясь в период торможения, они иногда захватывают и начало 
второй волны двигательного возбуждения. 


1/5» 


Рис. 43. Кимографическая регистрация тикообразного гиперкинеза, появивше- 
гося во время тормозного периода реакции 


Наблюдения за закономерностью возникновения тикообразных 
подергиваний указывали на какую-то связь их с торможением. 

В нашем исследовании, проведенном совместно с Н. А. Леви- 
тиной и Л. Н. Молодкиной (1959), выяснилось, что время, 
необходимое для восстановления торможения, прерывающего на- 
чавшееся возбуждение, у большинства крыс от опыта к опыту 
удлиняется. Это указывает на ослабление торможения в резуль- 
тате хронического травмирования нервной системы звуковым 
раздражителем. На фоне функционального ослабления тормозного 
‘процесса и появлялся тикообразный гиперкинез. 

На основании вышеизложенных фактов была сформулирована 
следующая рабочая гипотеза о природе тикообразных подерги- 
ваний. Тикообразные подергивания развиваются в результате 
хронического истощения торможения, вследствие систематиче- 
ского перенапряжения этого процесса при действии звукового 
раздражителя. Ослабленный процесс торможения оказывается 
не в состоянии сдерживать импульсы возбуждения, идущие из па- 
тологически возбужденных центров мозга. 

Решающим фактом в пользу этой гипотезы является то, что 
тикообразные подергивания появляются чаще при более коротких 
интервалах между двумя «прозваниваниями» (в день опыта), ког- 
да торможение не успевает в достаточной мере восстановиться, 
чем при более длительных промежутках между звуковыми воз- 
действиями, в течение которых происходит более полное восста- 
новление торможения. 
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Методика этого опыта заключается в следующем. Крысы, 
у которых появились тикообразные подергивания, в день опыта 
подвергались дважды действию звукового раздражителя. Первый 
раз звонок выключали, как только у животного наступал период 
торможения. Через некоторый интервал (например, 10—15 мин.) 
крыса вторично подвергалась действию звукового раздражителя 
в течение 1,5 мин. Если у животного при вторичном «озванивании» 
появлялись тикообразные подергивания, то в следующий опыт- 
ный день (опыты ставились через день) интервал между двумя 
«прозваниваниями» увеличивали; если крыса давала реакцию без 
тикообразных подергиваний, интервал между первым и вторым 
испытанием сокращали. 

Если тикообразные подергивания действительно появляются 
на фоне истощенного тормозного процесса, то в случае более ко- 
ротких интервалов, в течение которых тормозной процесс имеет 
меныше возможностей к своему восстановлению, чем при более 
длительных интервалах, тикообразные подергивания должны по- 
являться чаще, чем при более длительных интервалах. Опыты 
с более короткими и более длительными интервалами чередова- 
лись (табл. 36). 

Таблица 36 


Зависимость появлеиня тикообразных подергиваниий от интервала 
между «прозваниваииями» 


Общее Число сравнивае- 


явление тика в Е 
то ‘РаВ- | мых пар интервалов 


Чел то чело рае Гуивавных парах а 
висимости от длитель- 


крыс пар о 
т л : 
иитервалов ности интервала абс в% 


тик есть при меньших 
интервалах, при боль- 
51 216 ших — нет 162 75 
тик есть при больших 
интервалах, при мень- 
щих — нет 54 25 


Приведенный в табл. 36 материал ясно показывает, что при 
более коротких интервалах между «прозваниваниями» тикооб- 
разные подергивания появляются значительно чаще, чем при 
более длительных интервалах. Это говорит о том, что слабость тор- 
мозного процесса (не успевающего восстановиться за короткие ин- 
тервалы после предыдущих «прозваниваний») является благопри- 
ятным условием для проявления тикообразных подергиваний. В 
течение более длительного интервала тормозной процесс успевает 
настолько восстановиться, что тикообразные подергивания появ- 
ляются более редко. 
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Интересно отметить, что разница между теми интервалами, 
при которых тикообразные подергивания появляются, и теми, при 
которых они отсутствуют, может быть очень небольшой. Так 
например, у крысы № 2325 эта разница составляла 2 мин. 
(табл. 37). 


Таблица 37 


Появление тикообразных подергиваний в зависимости от интервалов 
между первым и вторым «прозваниванием» 


Длнтельность интервала между 
Дата | Первым и вторым «прозвани- Результат второго «прозва- 
ванием» крысы в опыте нивания» (после интервала) 
(в мннутах) 


20.1Х 35 реакция с тиком 
22.1Х 50 две волны возбуждения без 
тика 
27.1Х 35 реакция с тиком 
29.1Х 50 две волны возбуждения без 
тика 
2.Х 37 две волны возбуждения без 
тика 
4.Х 37 две волны возбуждения без 
тика 
6.Х 35 | реакция < тиком 


Из табл. 37 видно, что при интервалах между «прозванивани- 
ями» в 35 мин. во время второго испытания появлялись тикооб- 
разные подергивания. При интервалах между двумя испытания- 
ми в 37 мин. и больше тикообразных подергиваний не наблюда- 
лось. У другой крысы соответствующие интервалы были в 68 и 
60 мин. 

По мере систематических звуковых воздействий требуется уве- 
личивать время между двумя испытаниями в день опыта для полу- 
чения реакции без тикообразных подергиваний, что свидетельст- 
вует о постепенно идущем ослаблении тормозного процесса, от 
состояния которого зависит появление этой хронической патоло- 
гии. 

Зависимость появления тикообразных подергиваний от функ- 
ционального состояния тормозного процесса указывала на воз- 
можность предотвращения или уменьшения частоты этой пато- 
логии при помощи брома. 
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Опыт был проведен на 8 крысах с хроническими тикообраз- 
ными подергиваниями. Бромистый натрий вводился за 30—40 мин. 
до начала испытания в дозах 15—45 мг (дозы подбирались 
индивидуально для каждой крысы). Бром применялся в сроки от 
нескольких дней до 1—1,5 месяцев (табл. 38). 


Таблица 38 


Изменение частоты появления тикообразных подергиваний 
под влиянием бромистого натрия 


Реакция без 
Испытание на действие | ЧИСЛО | Реакция с тиком 


ь тика 
звукового раздражителя ее а 
абс. | в % абс. | в % 
До введения брома... 70 58 82,9 12 17,1 
В день введения и на 
следующий день после 
введения брома. ... 104 45 43,3 59 56,7 
На 2—4-й день после вве- 
дения брома..... 38 21 63,6 12 36,4 
На 5—7-й день после вве- 
дения брома..... 22 18 81,8 4 18,2 


Из табл. 38 видно значительное уменьшение (с 82,9 до 43,3) 
процента реакций, сопровождающихся тикообразными подерги- 
ваниями в день введения брома и на следующий день. Однако 
уже на 2—4-й день после прекращения введения брома процент 
реакций с тикообразными подергиваниями увеличился до 63,6%, 
а на 5—7-й — практически достиг своей исходной величины 
(81,8%) (Молодкина, 1956). 

Влияние брома на частоту появления тикообразных подерги- 
ваний ясно показывает значение состояния тормозного процесса 
для появления этой патологии. 

Эти и другие исследования по физиологическому анализу при- 
роды тикообразных подергиваний говорят о ведущей роли ослаб- 
ленного тормозного процесса в осуществлении данной патологии. 
Истощение торможения в результате систематического его пере- 
напряжения является ведущей причиной развития этого гипер- 
кинеза. 

Навязчивые состояния при различных формах неврозов у 
собак были изучены в школе Павлова многими его сотрудниками 
и последователями (Подкопаев, 1926; Рикман, 1932; Клещов, 
1938а; Петрова, 1939; Купалов, 1949; Усиевич, 1949; Павлова, 
1949; Яковлева, 1949; Долин и Зборовская, 1952; Ветюков, 1936; 
Глиссон и Шумилина, 1941; Алексеева, 1949; Аптер, 1952). 

И. П. Павлов рассматривал навязчивые, стереотипные движе- 
ния как проявление «застойности», «инертности» раздражитель- 
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ного процесса (Павловские среды, 1949, т. Г). Причину этой «зас- 
тойности» он видел в перенапряжении раздражительного про- 
цесса. 

Однако первопричину патологической инертности раздражи- 
тельного процесса он видел в ослаблении тормозного процесса. 
Павлов говорил: «Естественно остановиться на предположении, 
что патологическая инертность возбудительного процесса есть 
вторичное явление, обусловленное ослаблением тормозного про- 
цесса» '. Проведенный нами анализ физиологических механизмов 
тикообразных гиперкинезов полностью подтверждает эти вы- 
сказывания И. П. Павлова. 

В нашей лаборатории изучаются и некоторые другие послед- 
ствия резкого возбуждения мозга, вызываемого звуковым раздра- 
жителем. 

Исследования Е. В. Гуры?, под руководством проф. М. Я.Фрат- 
кина, показали, что уже 1,5-минутное звуковое воздействие 
приводит к некоторому уменьшению глазного давления, а продле- 
ние этого воздействия дает ярко выраженное снижение внутри- 
глазного давления. У животных, подвергавшихся прерывистому 
действию звукового раздражителя в течение 8 мин., внутриглаз- 
ное давление достигает 14—16 мм ртутного столба, а при действии 
этого раздражителя в течение 15 мин. оно падает до давления, ха- 
рактерного для «трупного» глаза. Причиной этого является 
торможение, наступающее вслед за возбуждением от действия 
звукового раздражителя, 

Такое же изменение внутриглазного давления наблюдается 
и у животных, предварительно обездвиженных кураре. Это сви- 
детельствует о том, что оно не является результатом двигатель- 
ной активности животного, а связано с возбуждением центральной 
первной системы. 

Восстановление исходного уровня внутриглазного давления 
происходит через 20—180 мин., в зависимости от степени травмы 
иервной системы. 

Эти исследования дают возможность экспериментально изу- 
чить связь внутриглазного давления с функциональным состоя- 
нием нервной системы. Они необходимы для освещения некото- 
рых сторон развития такой тяжелой патологии, как глаукома. 

Как мы уже указывали выше, одним из последствий резкого 
возбуждения или судорожного припадка, вызываемого звуковым 
раздражителем у крыс, является каталептоидное состояние. В пе- 
риод, последующий за реакцией возбуждения или эпилептиформ- 


т П. Павлов. Павловские среды, т. П. Изд-во АН СССР, 1949, 
стр. 12. 
2 Сотрудница Ииститута глазвых болезней им. Гельмтольца. 
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ным припадком, наблюдается глубокий ступор, на фоне которого 
с самого начала выступает каталептоидное состояние. В этот пе- 
риод крысы могут находиться в самых необычных придаваемых 
им позах (рис. 44). 

Как показали исследования, проведенные в нашей лаборато- 
рии (Прокопец, 1958, 1958а), ведущим фактором, определяющим 


Рис. 44. Каталептоидное состояние крысы после двигательной реакции 
на звуковой раздражитель 


появление каталептического симптома, является предшествующее 
возбуждение, вызываемое применением звукового раздражителя. 
У крыс, подвергшихся действию звукового раздражителя, но не 
проявивших двигательной активности, никогда не удастся обна- 
ружить ступора и каталепсии. В период развития глубокого ката- 
лептического ступора наряду с характерным изменением состоя- 
ния мышечного тонуса наблюдается нарушение чувствительности. 

Общая акинезия и арефлексия, проявляющиеся в начальной 
стадии каталепсии, дают основания предполагать, что воснове 
ее лежит широкая иррадиация торможения, охватывающая не 
только двигательную область коры, но и подкорковые центры. 
К картине резких изменений в соматической сфере прибавляются 
расстройства вегетативных функций: обильное выделение носо- 
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вой слизи, слезотечение, мочеиспускание, изменение дыхания 
ит. п. 

Существенно отметить, что различные внешние раздражители 
не могут вывести животное из состояния глубокого ступора и ка- 
талепсии. Исключение составляет звуковой раздражитель 
Это указывает на то, что тот раздражитель, который привел 
к каталептоидному состоянию, является также специфическим 
раздражителем, выводящим из него животное. 

Параллельно с усилением интенсивности реакции (от одного 
двигательного возбуждения к возбуждению с клоническим судо- 
рожным припадком) длительность каталептоидного состояния 1 
увеличивается в среднем с 11,89-0,97 до 18,17-1,37 мин. Это 
увеличение статистически достоверно. Интересно отметить, что 
после самого сильного судорожного припадка (с балловой оцен- 
кой «4»), в период которого животное находится в состоянии кон- 
вульсий с тоническим напряжением всей мускулатуры, длитель- 
ность каталептоидного состояния меньше, чем в остальных слу- 
чаях (8,58-Е0,91 мин.). 

Исследования показали, что продолжительность каталептиче- 
ского состояния зависит и от характера волн двигательного воз- 
буждения. 

При «одноволновом» характере реакции возбуждения каталеп- 
тическое состояние оказывается значительно более длительным, 
чем при «двухволновом», и это увеличение статистически досто- 
верно. 

Дальнейшие опыты показали, что если имеет место патологи- 
ческая инерция раздражительного процесса, то период пребыва- 
ния животных в состоянии каталепсии значительно удлиняется. 

В полном соответствии с вышеприведенным находятся резуль- 
таты опытов по искусственному повышению возбудимости нерв- 
ной системы путем введения кофеина, который увеличивает 
длительность затяжного возбуждения. 

Оказалось, что на фоне введенного кофеина инерция раздра- 
жительного процесса увеличилась в среднем более, чем в 5 раз, 
а длительность каталептоидного состояния возросла с 15,25-- 
9,50 до 95,69--2,36 мин. Разница в 10,44--3,44 мин. статистиче- 
ски достоверна; она, более чем в 3 раза, превышает вероятную 
ошибку. 

Установлено, что систематическое (ежедневное) травмирова- 
ние нервной системы животного звуковым раздражителем, кото- 
рое, как было показано выше, ослабляет процесс торможения, 
приводит к прогрессивному увеличению длительности каталепто- 


* Длительность каталептоидиого состояния определялась по полному 
восстановлению постурального рефлекса вставания из положения «лежа на 
спине». 
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идного состояния. Средняя длительность с 12 мин. (2-е испытание) 
увеличивается до 40,3 мин. (к 6-му испытанию). 

И. П. Павлов рассматривал кататоническое торможение как 
проявление своеобразной формы самозащиты организма. 

В исследовании Прокопца (1958а) выяснялся вопрос об охра- 
нительно-восстанавливающей роли каталептоидного торможения. 
Было показано, что вторичное применение звукового раздражи- 
теля, спустя 2—3 мин. после окончания эпилептиформной реакции, 
т. е. уже на фоне развившегося каталептического торможе- 
ния, приводит к снижению возбудимости и ослаблению двига- 
тельной активности животных. Об этом свидетельствует значи- 
тельное увеличение латентного периода (в среднем на 18,15-- 
—=4,43 сек.) и значительное ослабление интенсивности эпи- 
лептиформной реакции (с 2,71--0,22 до 1,11--0,13 балла). Эти 
различия оказались статистически достоверными. Следует доба- 
вить, что у 18,5°/, животных двигательная реакция вообще 
отсутствовала. 

Приведенные данные являются иллюстрацией того, что разви- 
вающееся после резкого возбуждения (и судорожного припадка) 
каталептоидное торможение играет охранительно-восстанови- 
тельную роль. 

Вопрос о морфологическом субстрате мозга, вовлекаемом 
в процесс возбуждения во время действия звукового раздражите- 
ля, был изучен в нашей лаборатории в двух направлениях. Во- 
первых, Б. И. Котляр (1958, 1959) производил экстирпацию 
различных отделов мозга (в основном больших полушарий) и 
изучал влияние декортикации на картину последующего разви- 
тия патологической реакции крыс; во-вторых, В. М. Васильева, 
А. Ф. Семиохина и К. Г. Гусельникова изучали биопотенциалы 
различных отделов мозга у крыс во время реакции возбуждения, 
судорожных припадков и хронически проявляющихся гипер- 
кинезов. 

В литературе нет убедительных данных относительно лока- 
лизации нервных процессов, развивающихся у крыс при звуко- 
вом воздействии. Результаты работ, полученные при экстирпа- 
ции различных отделов головного мозга, противоречивы. 

Так, Вейнер и Морган (Н. \Мешег а. С. Могван, 1945), произ- 
водившие двустороннее удаление двигательных, лобных и слухо- 
вых областей коры, наблюдали значительное уменьшение числа 
припадков, тогда как Бич и Вевер (Е. ВеасН а. Т. \Мсауег, 1943) 
отмечали увеличение чувствительности к звуковой стимуляции 
после одностороннего удаления более 90% неопаллиума, значи- 
тельных частей гипоталамуса и полосатого тела. 

Б. И. Котляр более чем на 100 крысах показал, что частичная 
декортикация не изменяег характера реакции возбуждения 
и эпилептиформного судорожного припадка. Аналогичные 
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результаты получены Ван Бинем (1958) при удалении перед- 
иего отдела коры. 

После удаления более 90% коры основные показатели реакции 
(величина латентного периода, характер волновости двигательно- 
го возбуждения и интенсивность судорожного припадка) не изме- 
нились; лишь у крыс с двухволновым характером возбуждения 
наблюдалось некоторое усиление реакции. 


{ 


О ОИ И и 
ЕН НН 
ё 


Рис. 45. Исчезновение тикообразного гиперкинеза 
после удаления коры головного мозга: 
А — реакция ингактной крысы; Б — реакция той же 
крысы после декортнкацин 
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Проведенные опыты свидетельствуют о том что кора головного 
мозга едва ли может быть ответственна за развитие реакции воз- 
буждения и судорожных припадков, развивающихся у крыс в от- 
вет на действие звукового раздражителя. 

Хроническая патология (гиперкинезы, проявляющиеся в виде 
тикообразных подергиваний) может быть полностью устраиена 
экстирпацией корковой части болыших полушарий мозга. 

Исследования Котляра показали, что у крыс после декорти-- 
кации полностью выпадали хронические тикообразные подер- 
гивания (рис. 45, А, Б). 

Для выяснения области локализации тикообразного гипер- 
кинеза производилось двухстороннее удаление двигательного, 
кожно-кинестезического, слухового и зрительного анализаторов 
(по цитоархитектонической карте мозга В. М. Светухиной). Пос- 
ле экстирпации болыней массы серого вещества в пределах 
двигательного или кожно-кинестезического анализаторов, где 
у крыс сосредоточено наиболынее количество крупных пирамид- 
ных клеток в нижнем этаже коры, тикообразные подергивания 
становились менее резкими, они захватывали лишь мышцы го- 
ловы и передних конечностей. Двухстороннее удаление слухово- 
го и зрительного анализаторов не изменяло характера протека- 
ния данного гиперкинеза. 

У крыс с тикообразным гиперкинезом, который полностью 
исчезал после удаления сензомоторной области коры, тикообраз- 
ные подергивания хотя и моглн быть получены, однако проте- 
кали абортивно: происходило лишь вздрагивание тела и нередко 
появлялись конвульсивные подергивания конечностей. 

Таким образом, проведенные исследования с экстирпацией 
коры больших полушарий показали возможность разделения 
двух. патологических реакций: двигательного возбуждения и су- 
дорожных припадков (которые протекают в основном в подкорко- 
вых структурах мозга) и тикообразных гиперкинезов (которые 
протекают с обязательным участием нейронов коры). 

Исследования, проведенные по изучению электрической ак- 

ивности мозга, находятся в полном соответствии с результата- 
ми экстирпации коры. Они позволили приблизиться к изучению 
тех конкретных структур мозга, в которых возникают патологи- 
ческие процессы при действии звукового раздражителя. Электро- 
физиологические исследования дают возможность судить не толь- 
ко о локализации очага возбуждения, но и о распространении его 
по различным структурам мозга. 

Буреш (7. Вигёз, 1953, 1953а) зарегистрировал электриче- 
ские потенциалы коры болыних полушарий мозга во время 
патологического возбуждения, возникающего при действии зву- 
кового раздражителя. Для повышения чувствительности крыс, 
фиксированных в станке, применялся кардиазол. Во время 
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клонической стадии припадка им зарегистрировано появление 
типичной эпилептоидной активности в виде медленных волн и ком- 
плексов «пик-волна» частотой 3 в секунду. Из изменений картины 
биоэлектрической активности мозга во время судорожного при- 
падка автор заключает, что в этот период кора находится в затор- 
моженном состоянии. Буреш свои исследования проводил в 
остром опыте. 

В нашей лаборатории В. М. Васильевой (1957) была разрабо- 
тана методика фиксации крысы, позволившая производить реги- 
страцию электрической активности мозга в хроническом опыте во 
время развития двигательного возбуждения и судорожных при- 
падков у крыс при действии звукового раздражителя. С целью сен- 
сибилизации животных производилась паратиреоидектомия, ко- 
торая, ослабляя процесс торможения, способствует проявлению 
припадка. 

Васильева обнаружила резкие изменения биопотенциалов во 
время тикообразного гиперкинеза в двигательной области коры. 

Эти исследования были затем продолжены А. Ф. Семиохиной 
(1958) и К. Г. Гусельниковой (1958, 1959) также в условиях хро- 
нического вживления электродов в кору и в различные отделы под- 
корки (стриопаллидарная система, внутреннее коленчатое тело, 
обонятельный мозг, гипоталамическая область, продолговатый 
мозг и мозжечок). 

Гусельникова обнаружила, что наибольшие изменения элект- 
рической активности во время судорожного припадка имеют место 
в продолговатом мозгу (область вестибулярных и слуховых ядер 
и ретикулярная формация на этом же уровне). Эти изме- 
нения выражаются в появлении эпилептоидных разрядов высо- 
кой амплитуды, причем уже во время латентного периода можно 
заметить резкое учащение ритмов исходного фона. Во время то- 
нической стадии регистрируется комплекс «пик-волна», который 
появляется именно в этой стадии припадка. Комплекс «пик-волна» 
регистрируется и в мозжечке, но он появляется там значительно 
позже и его амплитуда намного меньше, чем в продолговатом моз- 
гу (рис. 46). Изредка этот комплекс наблюдается в электроэнце- 
фалограмме среднего мозга и гипоталамуса, однако здесь он вы- 
ражен значительно слабее. Патологическая активность, имеющая 
место во время различных стадий припадка, была зарегистриро- 
вана также на полностью обездвиженных кураре животных. 
Отчетливые эпилептоидные изменения были обнаружены в элек- 
троэнцефалограммах некоторых отделов обонятельного мозга (гип- 
покамп и грушевидные доли), которые по мере систематического 
воздействия на животное звуковым раздражителем приобретают 
от опыта к опыту все более ярко выраженный характер. 

На основании приведенных данных можно предположить, что 
импульсы возбуждения от звукового раздражителя, поступая 
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в слуховые и вестибулярные ядра продолговатого мозга, создают 
здесь очаг патологического возбуждения, которое отсюда распро- 
страняется вверх преимущественно по неспецифическим 
путям. Возбуждение во время двигательной и клонической 
стадий припадка широко иррадиирует по всему мозгу. Во время 
тонической стадии припадка возбуждение концентрируется в обла- 
сти первичного очага (передний отдел продолговатого мозга). 

Резкие изменения биоэлектрической активности мозга обна- 
ружены при тикоподобных гиперкинезах. При этом отмечено появ- 
ление эпилептоидных разрядов высокой амплитуды (500—800 ми- 
кровольт). Следует отметить, что хотя патологическая активность 
имеет место во всех исследуемых отделах мозга, наиболее ранние 
и отчетливые изменения появляются в области подкорковых цент- 
ров слухового анализатора. В кору эти импульсы приходят го- 
раздо позже (Семиохина, 1958). 

Эти данные дают основание допустить, что первичный очаг 
возбуждения при тикообразном гиперкинезе создается в слуховых 
подкорковых центрах. Отсюда импульсы возбуждения распро- 
страняются на двигательную область коры, без которой данная 
патологическая двигательная реакция, очевидно, не может осу- 
ществиться, что полностью совпадает с данными вышеуказанных 
опытов по удалению коры мозга. 

Заканчивая эту главу, мы вернемся к тому, что было сказано 
в самом ее начале. Проведенные исследования показали, что 
перегрузка нервной системы афферентными импульсами, осо- 
бенно у особей с повышенной возбудимостью и слабостью тормоз- 
ного процесса, может вызвать резкое и длительное возбуждение 
мозга, которое в свою очередь нередко заканчивается рядом тяже- 
лейших состояний: судорожным припадком, каталептоидным со- 
стоянием, навязчивым двигательным гиперкинезом и, наконец, ост- 
рыми нарушениями кровообращения. Последние могут закончить- 
ся смертью от кровоизлияний (обычно в мозг). 

На значение инерции возбуждения при развитии многих па- 
тологий человека указывал С. Н. Давиденков (1947). 

Вышеприведенные электрофизиологические исследования и 
опыты с декортикацией дают основание считать, что ретику- 
лярная формация ствола мозга играет существенную роль в про- 
ведении и поддержании возбужденного состояния, вызванного 
экстероцептивным раздражителем, в изучаемой нами патологии. 

Исследования Моруции и Магоуна (1. Могиг21 ап Н. Мавоип, 
1949) и Джаспера (Н. Газрег) показали, что раздражение рети- 
кулярной формации ствола мозга и таламуса вызывает значитель- 
ное общее возбуждение коры мозга. Возбужденное состояние 
коры, обусловленное раздражением ретикулярной формации, 
характеризуется большей длительностью, чем тот же эффект, по- 
лучаемый при раздражении специфических путей. Наряду с об- 
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щевозбуждающим влиянием на кору мозга ретикулярная форма- 
ция активирует вегетативные функции, изменяя, например, 
кожногальванический рефлекс (\апе, Зет, Втомп, 1956) 
и сосудистый тонус (ВопуаЦе{, Бей, НуеБе!, 1954). 

На вероятную роль ретикулярной формации в поддержании 
длительного возбуждения и в наступлении вегетативных сдвигов 
указывают также морфологические особенности ее строения: с 
одной стороны, некоторые висцеральные функции организма, как, 
например, дыхательная, сосудодвигательная, осуществляются 
группами нейронов, находящимися в самой сетчатой формации 
продолговатого мозга; с другой стороны, нейроны ретикулярной 
формации имеют многочисленные разветвления, посредством кото- 
рых могут устанавливаться многообразные связи с другими ней- 
ронами, как в самой ретикулярной формации, так и за ее пре- 
делами (см. Эспее! М. Е. апа ЗсКеше! А. В., 1958: Поляков, 
1959), образуя замкнутые кольца обратных связей, дающие воз- 
можность длительной циркуляции импульсов, поступающих 
из специфических путей. 

Все это позволяет предположить, что при перегрузке 
нервной системы афферентными импульсами 
происходит гиперактивация ретикулярной фор- 
мации, которая приводит в состояние стационарно повышен- 
ной возбудимости как подкорковые образования межуточного 
(гипоталамуса) и конечного мозга, так и кору больших полу- 
шарий; вызывает длительные вегетативные нарушения кото- 
рые могут окончиться даже смертельным исходом. Это гипе- 
рактивизирующее влияние ретикулярной формации может осу- 
ществляться, видимо, только при ослаблении тормозных барь- 
еров нервной системы как на уровне коры, так и подкорково- 
стволовых отделов мозга. 

Проведенное исследование показывает, с какой осторожно- 
стью надо относиться ко всем тем факторам, которые приводят 
к возбуждению мозга и ослаблению тормозных функций нерв- 
ной системы; они могут вызвать не только тяжелые функцио- 
нальные нарушения нервной деятельности, но и закончиться 
смертельным исходом. 


ГЛАВАУ 


ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЕ ИЗУЧЕНИЕ ЗАЧАТКОВ РАССУДОЧНОЙ 
ДЕЯТЕЛЬНОСТИ У ЖИВОТНЫХ (ЭКСТРАПОЛЯЦИОННЫЕ 
РЕФЛЕКСЫ) 


В последние годы своей жизни И. П. Павлов неоднократно 
делал попытки классифицировать ассоциации, которые он рас- 
сматривал в качестве основы мышления. На «Среде»х 5.ХИ. 
1934 г. он говорил: «Все обучение заключается в образовании вре- 
менных связей, а это есть мысль, мышление, знание. Следователь- 
но, основное — это ассоциация, это мышление, то, что давно часть 
психологов знала и верно стояла на этом» '. И дальше: «В наших 
опытах искусственные пищевые условные рефлексы, когда связи 
образуются, имея значение пищевых сигналов и сигналов, меняю- 
щихся в зависимости от постановки эксперимента, рефлексы эти 
имеют сугубо временный, сигнальный характер. Когда речь идет 
о торндайковских опытах, тогда эти связи более постоянных *. 
В этих высказываниях Павлова видна попытка классифицировать 
ассоциации на более частные случаи. 

Через год Павлов уже более детально высказывался по во 
просу классификации ассоциаций. Он говорил: «...ассоциация — 
это родовое понятие, т. е. соединение того, что было раньше 
разделено. объединение, обобщение двух пунктов в функцио- 
нальном отношении, слитие их в одну ассоциацию, а условный 
рефлекс — это есть видовое понятие, Это тоже, конечно, есть 
соединение двух пунктов, которые раныне не были соединены, 
но это частный случай такого соединения, имеющий определен- 
ное биологическое значение. В случае условного рефлекса у вас 
существенные черты, постоянные черты известного предмета 
(пищи, врага и т. д.} заменяются временными сигналами. Это 
есть частный случай применения ассоциации. 


+ И П. Павлов Павловские среды, т. П, 1949, стр. 580. 
Там же, стр 581. 
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А вот другой случай, когда связываются явления благодаря 
тому, что они одновременно действуют на нервную систему, свя- 
зываются два явления, которые и в действительности постоянно 
связаны. Это уже будет другой вид той же ассоциации, это будет 
основа наших знаний, основа главного научного принципа — ка- 
узальности, причинности. Это другой вид ассоциации, имеющий 
значение ‚может быть, не меньшее, а скорее большее, чем условные 
рефлексы — сигнальная связь. 

И, наконец, простой случай (как бы его назвать: искусствен- 
ным, случайным, несущественным, неважным), когда, например, 
психологически связываются два звука, между собой ничего об- 
щего не имеющих, связываются только тем, что один повторяется 
за другим, и они, наконец, связываются, один вызывает другой. 

Все эти случаи надо различать, конечно. Это все видовые 
случаи, это видовые понятия, а ассоциационная связь, это есть, 
конечно, родовое понятие» '. 

Из этих высказываний Павлова совершенно ясно видно, что 
из общего понятия ассоциации он выделял частные случаи об- 
разования связей между явлениями. Во-первых, условные реф- 
лексы, образующиеся в результате соединения двух явлений 
внешнего мира, совпадающих во времени, причем одно из них 
должно иметь биологическое значение для организма. Однако в 
действительности оба эти явления нередко не связаны постоян- 
ной причинной связью, а лишь совпадают во времени. 

Во-вторых, искусственные ассоциации, образующиеся в ре- 
зультате совпадения во времени двух индифферентных раздражи- 
телей. 

В-третьих, ассоциации, образующиеся между явлениями внепз- 
него мира, находящимися в постоянной связи друг с другом. Пав- 
лов приводит пример таких ассоциаций: «А когда обезьяна строит 
свою вышку, чтобы достать плод, то это «условным рефлексом» 
назвать нельзя. Это есть случай образования знания, уловления 
нормальной связи вещей. Это — другой случай. Тут нужно ска- 
зать, что это есть начало образования знания, улавливание пос- 
тоянной связи между вещами — то, что лежит в основе всей на- 
учной деятельности, законов причинности и т. д. Я на это хотел 
обратить внимание. Я об этом говорил, но из разговора было вид- 
но, что это не особенно было принято к сведению. Я теперь и 
пользуюсь новым случаем» °. 

Этот важный вид ассоциаций, отражающий причинно-следст- 
венные отношения, которые в данный момент существуют между 
раздражителями, мало изучали после смерти Павлова. 

В настоящей главе излагаются результаты наших опытов по 


3 И. П. Павлов. Павловскне среды, т. НИТ, 1949, стр 262 
* Там же. 
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изучению одного из случаев данного вида ассоциации — э кст- 
аполяционных ' рефлексов (Крушинский,  1958а; 
19586; 1958в, 1959а). 

Экстраполяционными рефлексами мы называем реакцию жи- 
вотных ие только на какой-либо непосредственный раздражи- 
тель, но и на то направление, по которому перемещается этот раз- 
дражитель при его закономерном движении. 

Способность к экстраполяции, осуществляющейся, очевидно, 
на основе быстро образующихся ассоциаций между явлениями 
внешнего мира, находящимися в причинно-следственных 
отношениях, является, согласно нашему мнению, одним из важ- 
нейших критериев  рассудочной деятельности. Отражая 
причинно-следственные отношения между явлениями внеш- 
него мира, экстраполяционные рефлексы обеспечивают адек- 
ватную реакцию животного на эти отношения. 

Попытки установления критериев рассудочной деятельности 
были сделаны рядом исследователей. В. Келер (1930) в резуль- 
тате опытов, проведенных на человекообразных обезьянах, при- 
шел к выводу о наличии у них «настоящих решений». Для этого 
способа характерно внезапное рещение, которое не требует пред- 
шествующего индивидуального опыта животного. Основным кри- 
терием разумного поведения является решение задачи с учетом 
всей ситуации в целом. «Поэтому, — пищет он,— этот признак — 
возникновение всего решения в целом, в соответствии со структу- 
рой поля — должен быть принят как критерий разумного пове- 
дения». Однако критерий разумного поведения, предложенный 
Келером, не может быть положен в основу физиологического ана- 
лиза изучаемого явления, так как определяется при помощи весь- 
ма общих понятий. 

Расселл (Е. $. Виззе|, 1932; 1946) рассматривает «понимание» 
(119151) (термин, введенный В. Келером) как способность живот- 
ных до выполнения какого-либо акта поведения принимать 
решение к его осуществлению. Такие акты поведения Расселл от- 
личает от поведения, которому животное обучается в результате 
«проб и ошибок». 

Конорский (7. КопогзК1, 1950) также указывает на наличие 
у животных специального типа поведения, в основе которого ле- 
жит «рассудок» (геазоп! 1), или «понимание» (1151511). 

Биренс де Хаан (У. А. Вегепз 4е Наап, 1931а; 19316) под умом 
(ЛиеШсеп2) понимает способность животного к удержанию сле- 
дов от пережитых впечатлений и использование индивидуально- 
приобретенного опыта в последующей жизни. На основе этого 
опыта животное способно понимать причиннообусловленные 
явления (Каиза|а 1ац!е). 


* Экстраполяция — определение на основе знания закоиомерностей изме- 
нения некоторой величины в прошлом закономерности ее измеиения в будущем. 
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Близкие представления высказывает Фишель (\. Рзсве, 
1949; 1953; 1956), который считает возможным говорить о «пони- 
мании» (УегЗ{Ап4п1$) в тех случаях, когда животное вспоминает 
об отношении, существующем между определенным действием 
и тем результатом, к которому оно приводит. Он склонен пола- 
гать, что в основе «понимания» лежит ассоциация. Фишель счи- 
тает, что только обезьяны обладают способностью принимать ре- 
нение к выполнениютого или другого действия, для остальных 
животных необходим предварительный индивидуальный опыт. 
Таким образом, Фишель расширяет свое определение «понима- 
ния», характеризуя его как способность принимать решения о том, 
что предстоит выполнить в будущем. 

Торп (\. Н. Тпогре, 1958) выделяет, помимо «понимания» 
(191510, еще адаптивный ответ на основе «понимания» (1151514 
1еагп! пс). Под «пониманием» Торп подразумевает «организацию 
восприятий» или установление отношений. Что касается второй 
категории поведения, то она, по мнению Торпа, представляет со- 
бой внезапную ответную реакцию животного, без предваритель- 
ных проб и ошибок или, иначе говоря, разрешение задачи путем 
внезапной адаптивной реорганизации предшествующего опыта. 

И. С. Беритов (1947) поставил вопрос о наличии у животных 
и человека наряду с рефлекторной формой деятельности цент- 
ральной нервной системы в виде безусловных и условных рефлек- 
вов другой ее формы — «психонервной деятельности», лежащей в 
основе произвольных движений. Основным актом поведения, ко- 
торый был изучен И. С. Беритовым, являются очень интересные 
и малоизученные реакции «на место» в условиях свободного пе- 
редвижения животных. Проведенное исследование вскрыло спе- 
пифику формирования данных актов поведения у разных живот- 
ных. Оказалось, что быстрота образования этих рефлексов, время 
удержания следа от подействовавшего раздражителя, путь, по ко- 
торому животные бегут к месту нахождения корма, чрезвычайно 
различны у разных животных. 

Фактический материал этого исследования представляет боль- 
шой интерес для сравнительнофизиологического изучения пове- 
дения животных. Однако представления Беритова о наличии у 
животных, помимо рефлекторной, еще и «психонервной» деятель- 
ности неоднократно подвергались критике в физиологической 
литературе (Иванов-Смоленский, 1950; Купалов, 1950; Воронин, 
1951 и др.). 

Н. Н. Лодыгина-Котс (1923, 1928, 1935, 1957, 1958) проводит 
многолетние детальные исследования формирования особенно- 
стей сложных форм конструктивной и орудийной деятельности 
у антропоидов. Эти исследования вскрывают особенности той 
деятельности у обезьян, которая определяется как специфиче- 
ская форма мышления (интеллекта), свойственная антропоидам. 
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Автор указывает на качественное своеобразие мышления антро- 
поидов по сравнению с человеческим мышлением. Антропоиды, 
в отличие от человека, не способны мысленно оперировать обра- 
зами, поэтому образующиеся у них пространственновременные 
связи не переходят в причинноследственные. Изучаемые Лодыги- 
ной-Котс формы поведения антропоидов настолько сложны и ком- 
плексны, что в настоящее время еще трудно подойти к анализу 
тех физиологических механизмов, которые лежат в их основе. 

Изучение сложных форм высшей нервной деятельности, в 
частности, «произвольных» движений у животных успешно про- 
водится в лабораториях П. С. Купалова (Купалов, 1955, 1958; 
Алексеева, 1956), Л. Г. Воронина (Роьотова 1954; Напалков, 
1957, 1958) и др. В указанных исследованиях у животных выраба- 
тываются сложные системы двигательных рефлексов и изучаются 
закономерности детерминации цепных условных рефлексов, 
которые определяются как произвольные движения. 

Все вышеизложенное говорит о том, что вопрос об изучении 
сложных форм поведения животных, которые могут рассматри- 
ваться как проявление элементарной рассудочной деятельно- 
сти, поставлен рядом исследователей. Мы счйтаем, что этот вопрос 
должен всецело изучаться в плоскости физиологического анализа 
высшей нервной деятельности. Несомненно, что вся деятельность 
мозга является рефлекторной, т. е. детерминированной внешни- 
ми и внутренними воздействиями, которые воспринимаются рецеп- 
торами животного. 

Объективный физиологический анализ сложных форм поведе- 
ния различных животных, проводимый параллельно с изучением 
морфологических особенностей строения мозга, несомненно, дол- 
жен оказаться плодотворным при изучении формирования зачат- 
ков рассудочной деятельности. 

При выборе материала для изучения экстраполяционных реф- 
лексов мы считали целесообразным остановиться на животных 
с относительно простыми формами высшей нервной деятельности, 
так как можно было ожидать, что у таких животных изучаемые 
рефлексы (если они у них имеются) должны проявляться в наибо- 
лее простом виде. 

Удобными объектами для этой цели оказались птицы и кро- 
лики '. Из птиц мы наиболее детально изучили голубей, уток, кур, 
врановых (ворон, сорок и грачей) *. 

В качестве пищевого раздражителя были использованы для 
кур — пшено, голубей — конопля, уток — хлеб и овес, смоченные 
водой; врановых птиц — мясо и яйца; хищников — мясо; для кро- 


+ Чтобы исключить возможную роль обоняния в проводимых опытах, у 
всех подопытных кроликов предварительно былн разрушены обонятельные лу- 
КОвИЦЫ. 

2 Было изучено также несколько хищных птий (Крушинский, 1958а, в). 
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ликов — морковь, свекла. Опыты проводились в лаборатории. 
Во время опытов животные имели возможность свободно пере- 
двигаться по всему помещению. 

Схема опытов заключалась в следующем. Пищевой раздражи- 
тель (А) двигается прямолинейно с постоянной скоростью. Перво- 
начальный отрезок пути его движения проходит на виду у живот- 
ного, причем животное имеет возможность не только видеть, но и 
подкармливаться от А. Продвинувшись определенный отрезок пу- 
ти на виду у животного, раздражитель А скрывается за укрытие В. 

Выяснялось, продолжают ли животные поиск безусловнореф- 
лекторного раздражителя после того, как они перестают воспри- 
нимать его своим рецепторным аппаратом, и способны ли они 
экстраполировать направление его движения. 

Таким образом, животные должны были: 1) в результате 
образовавшейся ассоциации А и В продолжать поиск раздражите- 
ля А около помехи В; 2) определить из соотношения с неподвиж- 
ными точками пространства изменение положения (движение) 
точки (раздражителя) АД; 3) определив по изменению этого соот- 
ношения неизвестную величину (направление движения А), про- 
изводить поиск в направлении движения А. 

В соответствии с только что изложенным общим принципом по- 
стаиовки эксперимента проведены конкретные опыты. Для перво- 
го варианта опыта был использован специально сконструирован- 
ный коридор. 

Методика исследования заключалась в следующем. Кормуш- 
ка с кормом двигается по рельсу со средней скоростью 8—10 см 
в секунду. Первые 1,5 м она двигается открыто, так что живот- 
ное имеет возможность идти за кормушкой и есть из нее корм. За- 
тем кормушка въезжает в закрытый коридор (туннель). Как толь- 
ко корм попадает в коридор, его входное отверстие закрывается 
клапаном, и животное перестает видеть корм, двигающийся по 
коридору. Коридор состоит из двух половин длиной по 1,5 м каж- 
дая. В некоторых вариантах опыта между обеими половинами ко- 
ридора оставляли щель (3—5 см), через которую животное имело 
возможность видеть кормушку с кормом в тот момент, когда она 
продвигалась мимо щели. 

Во время опыта выяснялось следующее: 1) пытается ли живот- 
ное искать корм в месте его исчезновения или в направлении его 
движения по коридору; 2) в течение какого времени и на какое 
расстояние производится поиск корма вдоль коридора. 

Предварительно проводили контрольный опыт. По коридору 
двигалась пустая кормушка. Различие в поведении животного 
при движении пустой кормушки и кормушки с кормом показыва- 
ло, ищет ли действительно животное корм после его исчезнове- 
ния или проявляет ориентировочную реакцию на слабый шум дви- 
гающейся по коридору кормушки. 
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Чтобы выяснить, не служит ли шум двигающейся в коридоре 
кормушки с кормом ориентиром для направления его поиска, про- 
водились контрольные опыты, в которых сразу после того, как 
кормушка с кормом скрывалась в коридоре, она останавливалась. 
Опыты показали, что шум, производимый двигающейся кормуш- 
кой, не является ориентиром для животного и при поиске корма, 
двигающегося в коридоре. 

Опыты с голубями. Результаты опытов, проведенных с голу- 
бями, оказались весьма однородными. Во всех 14 опытах голуби 


ево ати торт ро и ан ке 


1 
2 


Рис. 47. Схема опыта с голубем /—направление движения корма; 2 — птицы. 
Пунктиром обозначено движение птицы до исчезновения корма в коридоре; 
сплошной линией — после исчезновения 


шли за двигающейся кормушкой, клевали из нее корм, но как толь- 
ко кормушка исчезала в коридоре, большинство птиц сразу от- 
ходило от коридора и шло назад вдоль рельса, по которому толь- 
ко что двигался корм. 

Голубь № 5. Опыт 14. У, 14 час. 22 мин Скорость движения кормушки — 
10 смек. Кормушка двигается по рельсу 1,5 м, после чего скрывается в кори- 
доре. Голубь идет и клюет корм из кормушки. Как только кормушка исчезает 
в коридоре, голубь сразу отходит от коридора, перескакивает иа другую сто- 
рону рельса и идет вдоль него назад в сторону, противоположную движению 
корма (рис. 471). 

Только в одном опыте голубь (№ 1) госле исчезновения кор- 
мушки с кормом отошел в сторону от коридора и остановился 
там, ощипывая перья. В двух других опытах голуби (№ 2 и 3) де- 
лали очень короткие (3 и 1 сек.) остановки около начала коридо- 

а после исчезновения в нем корма. 

олубь № 2. Опыт 14. [У, 17 час. 15 м. Скорость движения кормушки — 
10 см/сек. Кормушка двигается по рельсу 1,5 м, затем скрывается в коридоре. 
Голубь идет за кормушкой и клюет из иее корм Как только кормушка исчезает 
В коридоре, птица отходит на несколько шагов от иачала коридора, повора- 
чивается головой к коридору и в течение 3 сек. смотрит иа место исчезновения 
корма, после чего идет назад вдоль рельса и затем под углом в 45° от него. 

Опыты показали, что голуби после исчезновения корма в кори- 
доре не делают попытки искать его. Больше того, голуби обычно 
сразу после исчезновения корма в коридоре, идут назад в обрат- 
ном направлении вдоль рельса, по которому двигалась кормушка, 
откуда они только что клевали корм. 

Опыты с утками. Опыты с 4 утками показали, что они также 
не делали никаких попыток к поиску корма вдоль коридора. Од- 
нако в некоторых опытах наблюдались задержки (на 7 — 22 сек.) 


* Схемы отражают характер движения животных, но выполнены без 
соблюдения точных масштабов. 
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около места исчезновения корма. При этом наблюдались харак- 
терные движения головой и клювом в направлении того места, где 
исчез корм. Таким образом, у уток хотя и не удается обнаружить 
экстраполяционнорефлекторных актов движения вдоль коридо- 
ра, однако след от подействовавшего раздражителя сохраняется 
у них дольше, чем у голубей. 

Опыты с курами показали, что куры по своей реакции на исчез- 
нувший в коридоре корм отличаются от голубей и уток. Основное, 
чем характеризуется поведение большинства кур после исчезнове- 
ния кормушки, это поиск около места исчезновения корма в ко- 
ридоре. Чтобы проверить, не случайны ли задержки кур около на- 
чала коридора, были проведены контрольные оныты с движением 
пустой кормушки (табл. 39). 

Таблица 39 


Время задержки кур сколс начала коридора при движении кормушки 
с кормом и без корма (Результат первого опыта) 


Время поиска при | Время поиска при 
движении кор- движении кор- 
№ и мушки (в сек.) № а: мушки (в сек.) 
п/п номер вл номер Ри 
р :0й р- Ав 
в пустой Вы пустой 
1 | Левый 70 10 13 Сова 2 0 
2 | Правый 43 4 14 1715 33 0 
3 | Бандит 0 0 15 Чернушка 6 7 
4 | Крючок 7 0 16 Пеструшка 0 0 
5 | Прямой 16 0 17 Боевик 0 0 
6 1714 0 0 18 Рыжик 4 0 
7 1728 0 0 19 Юркий 12 0 
8 1724 18 0 20 Красавец 4 0 
9 1702 10 0 21 Спорный 12 0 
10 1713 30 0 22 Хвастун 5 0 
И! | Рогулька 3 0 23 Точка 0 0 
12 1742 18 0 24 | Мохнатка | 7 0 


В качестве примера поиска исчезнувшего в коридоре корма 
можно привести опыт с петухом под кличкой «Левый». 


Опыт ПЛУ. Скорость движения кормушкн — 10 см/сек. Открытый путь 
движения кормушки — 1,5 м 

14 час. 25 мин. Петух идет за пустой кормушкой и смотрит в нее. После 
того как кормушка исчезла в коридоре, птица простояла в течение 10 сек. око- 
ло его начала и, отойдя в сторону от коридора, пошла вдоль него, затем верну- 
лась обратно 

14 час 30 мин. Кормушка с кормом. Петух идет и интенсивно клюет корм 
из кормушки Когда корм исчезает в коридоре, птица сразу взлетает на ко- 
ридор и начинает царапать лапами край его, над тем местом, где исчез корм. 
Царапает лапами и крутится на начальной частн коридора в течение 70 сек., 
затем соскакивает с коридора и уходит (рис. 48). 
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У некоторых особей наблюдаются поисковые движения не 
только у начала коридора, но ив направлении движения корма, 
исчезнувшего в коридоре. В качестве примера можно привести 
опыт с курицей № 1724. 

Опыт 19. Х. 18 час. 20 мин. Скорость движения кормушки — 9 см/сек. 
Открытый путь движения корма 1,5 м. Курица не реагирует на двигающуюся 
пустую кормушку. Ходит около начала коридора (рис. 49). 

18 час. 25 мин. Курица идет за кормушкой с кормом и клюет из нее Когда 
кормушка псчезает в коридоре, птица вытягивает шею, идет влоль коридора 


=-----—---%- 


Рис. 48. Схема опыта с петухом. (Обозначение см. к рис. 47) 


на расстоянии 0,5 м, все время пытаясь заглянуть через верх коридора, возвра- 
щается назад к началу коридора, обходит его с другой стороны, идет 25—30 см, 
также все время стараясь заглянуть через верх коридора; опять возвращается 
к началу коридора и после этого отходит от него и идет иазад вдоль рельса. 
Поиск корма продолжается в течение 18 сек. (рис. 50). 


Рис. 49. Схема опыта с курицей. Реакция на движение пустой кор- 
мушки. (Обозначение см. к рис. 47) 


Приведенный опыт показывает, что некоторые куры после ис- 
чезновения корма в коридоре не только ищут его в самом начале 
коридора, но делают короткие экстраполяционнорефлекторные 
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Рис. 50. Схема опыта с курицей. Реакция на исчезновение 
в коридоре кормушки с кормом. (Обозначение см. к рис. 47) 


движения вдоль коридора (до 0,5 м). Однако наиболее характер- 
ным для кур является задержка с поиском корма в том месте, где 
он исчез (начало коридора). 

Опыты с врановыми птицами. Опыты с врановыми птицами 
показали, что по характеру поиска исчезнувшего в коридоре кор- 
ма они отличаются как от голубей, так и от кур. Все 8 исследо- 
ванных птиц очень активно в течение длительного времени иска- 
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ли корм не только в месте его исчезновени я, но и вдоль коридора 
Поиск пустой кормушки практически отсутствовал (табл. 40) 
Таблица 40 


Время и расстояние поиска корма вдоль коридора у враиовых птиц 
при движении кормушки с кормом и без корма * 


Поиски при движении кормушки 


№ Кличка Вид с кормом без корма 


время | расстоя-| время | расстоя- 
(в сек) ние (всм)} (в сек.) |ние (всм) 


1 Пава вороиа >50 300 0 0 
2 | Машка » 45 150 0 0 
3 | Варя » 47 240 0 0 
4 | Варяг » 75 120 2 10 
5 | Краля » 51 230 0 0 
6 | Жюля сорока >15 150 0 0 
7 | Безымяика у 80 120 10** 0 
8 | Артемида , 50 150 0 0 


* Результаты первого опыта 
*+ Задержка около начала коридора. 


В качестве примера поиска исчезнувшего корма можно приве- 
сти опыт с вороной под кличкой Варя. 


Опыт 1. Х. Скорость движения кормушки 8 см/сек. Открытый путь дви- 
жеиня кормушки 1,5 м. 


Рис. 51. Схема опыта с вороной. (Обозиачения см. к рис. 47) 


15 час. 20 мин. Ворона бежит за кормушкой с закрепленным в ней куском 
мяса и клюет его. Как только кормушка исчезает в коридоре, птица бежит вдоль 
коридора, пробегает 240 см, возвращается назад, ндет к началу коридора, но, 
не дойдя до иего, снова идет вперед по ходу движения корма. Через 47 сек. 
поиск корма прекращается, и вороиа отходит от коридора (рис. 51). 

15 час. 25 мин. На движущуюся пустую кормушку ворона совершенно не 
реагирует, отходит от нее и уходнт в сторону. 


Очень показательными оказались опыты с некоторыми из вра- 
новых птиц, когда оба колена коридора не были приставлены 
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вплотную друг к другу, а между ними оставалась небольшая 
щель, через которую птицы могли увидеть корм в моментего про- 
движения мимо щели. 

В двух случаях птицы, увидев продвигающийся мимо щели 
корм, моментально бежали вдоль второго колена к концу кори- 
дора и задерживались там. 


Опыт № | ссорокой Жюлей 11.11. Скорость движения корма — 
10 см/сек. Щель между обоими коленами коридора — 4 см. 


Г. 


о ао ионные нии оо о м те 


Рис. 52. Схема опыта с сорокой: 
А — место нахождения птицы в момент продвижения корма мимо щели 
между обеими коленами коридора; В — место нахождения сороки во время 
выдвижения корма из коридора 


12 час. 45 мии. Как только кормушка с мясом начинает двигаться, соро* 
ка бежит за кормом и клюет его. Когда корм исчезает в коридоре, Жюля бежит 
вдоль коридора; пробежав 60—70 см, возвращается к началу коридора и быст- 
ро бежит к щели, заглядывая в нее, делает короткий бросок назад, снова подбе- 
гает к щели. В это время мимо щели продвигается корм. Жюля сейчас же уст- 
ремляется вперед вдоль второго колена коридора; пробежав 50—60 см, быстро 
возвращается иазад к щели, заглядывает в иее и быстро бежит к концу кори- 
дора, останавливается около его конца; голова обращена к концу кори- 
дора; птица вся напряжена и насторожена. Стоит около конца коридора до тех 
пор, пока корм ие показывается из коридора!; клюет его (рис. 52). 


В проведенном опыте для достижения корма Жюля совершила 
две экстраполяционнорефлекторных пробежки: 1) вдоль первого 
колена к шели между двумя половинами коридора и 2) вдоль вто- 
рого колена коридора, после того как птица увидела продвигаю- 
щийся мимо щели корм. 

Сходный результат был получен в опыте с сорокой Артемидой, 
которая точно так же, сделав экстраполяционнорефлекторную 
пробежку вдоль первого колена и увидев продвигающийся мимо 
корм, подбежала к концу коридора и остановилась там в напря- 
женной ожидающей позе. 

Короткого индивидуального опыта, в течение которого у 
птицы установилась ассоциация между направлением движения 
раздражителя и той средой, в которой происходит это движение, 
очевидно, было достаточно для того, чтобы обежать первое колено 
коридора. Восприятие через щель продолжающего движение кор- 
ма явилось дальнейшим подкреплением установившейся ассоциа- 


* Птица не видит двигающегося в коридоре корма, так как выход из кори- 
дора закрыт клапаном. 
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ции, что и обусловило обегание второго колена коридора и «ожи- 
дание» там корма. 

Проведенные опыты показали огромную разницу в характере 
поиска исчезнувшего в коридоре корма у всех 8 исследованных 
врановых птиц по сравнению с курами и голубями. 

Опыты с кроликами. Опыты показали, что кролики по харак- 
теру поиска корма, исчезающего в коридоре, приближаются к ку- 
рам (табл. 41). Как на основании первых, так и последующих опы- 
тов можно сделать вывод, что кролики в течение некоторого вре- 
мени продолжают искать корм в месте его исчезновения, а в одном 
случае этот поиск осуществился и вдоль коридора. Для иллюстра- 
ции приведем результат опыта с кроликом Колькой. 


Таблица 41 


Время и расстояние поиска корма вдоль коридора 
у кроликов* 


Поиск корма при движении кормушки 


Кличка 
время (в сек.) расстояние (в см) 
Колька..... 40 150 
Вислоушка ... 22** 0 
Серка. ..... и 0 
Карлик..... 5** 0 
Пышка..... 12** 0 


* Результаты первого опыта 
** Задержка около начала коридора. 


Опыт с кроликом Колькой. 15 час. 95 мин. Кормушка с 
морковью двигается по рельсу. Кролик идет за кормушкой и грызет морковь. 
Когда кормушка исчезает в коридоре, кролик продолжает упорно вертеться 
около начала коридора, перепрыгивает несколько раз через рельс, обегает ко- 
ридор с обеих сторон, затем бежит вдоль коридора подбегает к щели, загля- 
дывает в нее (корм в это время уже прошел мимо щели) и через 40 сек. убегает 
от коридора. 


Однако в большинстве опытов после исчезновения корма кро- 
лики только задерживались около начала коридора. 


Опыт с кроликом Серкой 28. Х. 14 час. 33 мин. Кролик идег 
за двигающейся кормушкой с морковью и грызет ее. Когда кормушка исчезает 
в коридоре, он в течение 7 сек. сидит около входа в коридор, затем отбегает 
и больше ие реагирует на иего. 


Во всех последующих опытах наблюдалаеь сходная картина: 
кролики или задерживались, в некоторых случаях пытаясь 
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искать корм около начала коридора, или делали короткие поис- 
ковые пробежки вдоль коридора. 

Подводя итог, мы можем сделать следующий вывод. Наблю- 
дается огромное различие в степени выраженности экстраполя- 
ционных рефлексов при поиске двигающегося и исчезающего 
в коридоре корма. У голубей и уток не было обнаружено этих 
рефлексов (утки лишь задерживаются на некоторое время около 
начала коридора). Куры и кролики после исчезновения корма 
ищут его в том месте, в котором он исчез, причем в некоторых слу- 
чаях этот поиск продолжается и вдоль начальной части коридора. 
У врановых птиц способность экстраполировать направление 
движення исчезнувшего в коридоре корма развита очень хорошо. 


Рис. 53. Схема платформы с надвигающейся крышкой (В) 
на кормушку (А). 

С — шнур, за который двигается платформа; С, — шнур, 

при помощи которого крышка надвигается на кормушку 


Следующий вариант опытов был проведен с двигающейся 
платформой, 

Опыт проводился следующим образом. На платформе (разме- 
ром 18,5 Х 37,5 см) находится двигающаяся в пазах крышка, ко- 
торая может быть вплотную придвинута к передней стенке плат- 
формы, после чего корм, стоящий на платформе, оказывается не- 
видимым для животного. Животное в этом опыте подкармливает- 
ся из кормушки, стоящей на двигающейся платформе (рис. 53). 
После того как платформа продвинулась на 1,5 м, корм закрывают 
крышкой, и платформа или сразу останавливается или продол- 
жает двигаться. Скорость движения платформы 4—12 см/сек. 

Выяснялось, образуются ли у животных быстро формирую- 
щиеся ассоциации между кормом и закрывающей его крышкой, 
т. е. будет ли происходить поиск корма вокруг платформы с за- 
крывшейся крышкой. При этом определялось различие в поиске 
корма в том случае, когда: а) после того как корм оказывался за- 
крытым крышкой, платформа сразу останавливалась; 6) после за- 
крывания корма крышкой платформа продолжала двигаться в том 
же направлении. 

В первом случае, ‘для того чтобы искать корм около остановив- 
шейся платформы, животному, очевидно, достаточно образовать 
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ассоциацию между кормом, закрывшей его крышкой и тем мес- 
том, в котором был закрыт корм. Время поиска будет определять- 
ся длительностью сохранения этой ассоциации. 

В том случае, когда платформа после закрывания корма про- 
должает двигаться, в комплекс образовавшейся ассоциации вхо- 
дит и направление движения платформы. В этом случае можно 
допустить, что животному необходимо произвести элементарный 
экстраполяционный акт; оно должно искать корм не в том месте, 
где он был закрыт крышкой, а вокруг продолжающей двигаться 
платформы, 

Опыты с голубями. При закрывании корма и одновременной 
остановке двигающейся платформы голуби или сразу отходили от 
платформы, или (в половине 
проводимых опытов) у них 
наблюдались короткие (на 
4—8 сек.) задержки около 
остановившейся платформы. 
Только в одном случае голубь 
в течение | мин. 20 сек. то 


7-1 7.1 


отходил, то снова возвращал- 
ся костановившейся платфор- 
ме. 

В опытах, в которых корм 


Рис. 54. Схема опыта с двигающейся 
платформой с голубем. Светлый квад- 
рат — кормушка с открытым кормом; 
заштрихованный —с закрытым. А — 
исходное положение кормушки; В — 


закрывали крышкой и плат- 
форма после этого продолжа- 
ла двигаться, голуби в боль- 
шинстве случаев сразу отхо- 
дили от двигающейся плат- 
формы и болыне не реаги- 
ровали на нее. Из 19 опытов только в одном случае голубь сделал 
несколько шагов за закрывшимся и продолжающим двигаться на 
платформе кормом и после этого отошел; другой голубь, сразу 
отойдя от двигающейся платформы, на которой корм был закрыт 
крышкой, сделал два больших круга по лаборатории, затем подо- 
шел к продолжающей двигаться платформе и сразу отошел от нее. 

В качестве примера приведем результаты опытов с одним из 
голубей. 


место, в котором корм был закрыт. 

Пунктиром обозначено движение жи- 

вотного до того, как корм был закрыт; 

сплошной линией — после закрытия 
корма 


Опыт2. 1\. 13 час. 15 мин. Платформа со стоящей на ней кормушкой с 
кормом двигается со скоростью 5 см/сек. Голубь идет за платформой и клюет 
из кормушки корм. После того как платформа продвинулась на 1,5 м‚корм за- 
крывается надвинутой на него крышкой и останавливается. Голубь отходнт на 
несколько шагов, снова возвращается к платформе, вытягивает шею, как бы 
пытаясь заглянуть через крышку, и отходит от платформы. Реакция на оста- 
новившуюся платформу с закрытым кормом — 8 сек. (рис. 54). 

13 час. 35 мин. Платформа двигается со скоростью 4,5 см/сек. Голубь идет 
за платформой и клюет нз кормушки, стоящей на платформе. После того как 
платформа продвинулась на 1,5 м, корм закрывается крышкой, но платформа 
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продолжает двигаться. Как только кормушка оказалась закрытой, голубь сра- 
зу отходит от платформы (рис. 55). 


Таким образом, проведенные опыты показали, что после того 
как корм закрывается крышкой, вне зависимости от того, ос- 
танавливается платформа или продолжает двигаться, голуби, как 
правило, через несколько секунд перестают реагировать на нее. 


——--,.—...„ 


Я И 


Рис. 55. Схема опыта с двигающейся платформой с голубем. (Обо- 
значения см. к рис. 54) 


Опыты с утками. В поведении уток в этих опытах обнаруже- 
но ясное отличие от голубей. Если платформа после того, как 
корм закрывается крышкой, сразу останавливалась, утки про- 
должали энергично реагировать на остановившуюся платформу: 
ходили вокруг нее, щелкали по крышке клювом. В одном слу- 
чае этот поиск корма продолжался в течение 70 сек. 

Однако, если платформа после того, как корм закрывался кры- 
шкой, продолжала двигаться, у уток сразу прекращалась всякая 
реакция на двигающуюся платформу. Они останавливались на 
том месте, где был закрыт корм, и, простояв 2—3 сек., уходили. 
Только в одном случае селезень сделал несколько шагов за двига- 
ющейся платформой. 

Опыты с курами. Результаты проведенных опытов с курами 
сведены в табл. 42. 

Из табл. 42 видно, что все куры при закрывании корма и 
одновременной остановке платформы реагируют в течение не- 
скольких десятков секунд на крышку, закрывшую корм. Они 
активно разыскивают корм в остановившейся платформе с закры- 
той крышкой (рис. 56). В случае, когда платформа после закры- 
вания корма крышкой продолжает двигаться, куры или сразу 
отходят от нее, или в течение 6—9 сек. продолжают стоять на том 
же месте, где был закрыт корм, производя иногда разгребатель- 
ные движения лапами. Только очень немногие куры идут за за- 
крытым и продолжающим двигаться на платформе кормом. Для 
иллюстрации типичного случая приведем опыты с курицей Чер- 
нушкой. 
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Таблица 42 


Реакция кур на двигающийся и остановившийся после 
закрывания корм* 


ие Платформа, продолжающая 
форма движение 
Кличка или номер 
птицы 
движение за 
время реак- время реак- $ 
ции (в сек.) ции (в сек.) а 
Бандит. ........ 17 0 0 
Крошка ........ 32 1 10—12 
Желтушка....... 30 0 0 
Правый ........ 26 16 125+* 
Крючок ..,...... 30 0 0 
Хвастуи ........ 55 0 0 
ТИ ое 40 5 40 
1728 о ео ев А 55 8*** 5—6 
2 иена 65 3 ** 0 
Чернушка ....... 38 8**+* 0 
Голышка. .......- 44 8% 0 
Пеструшка....... 37 О 0 
Мохнатка ....... 57 10 100 
Рогулька........ 16 0 0 
Точка ((....... 18 0 0 
Рыжик. ........ 12 5+** 0 
Юркий......... 4 0 0 
Красавец. ....... 15 б*=* 0 
Спорный ........ 80 3*** 0 
Сова еее 13 10*+* 0 
Боевик. ........ 8 5*** 0 


* Результаты первого`испытания каждой птицы. 

** Контрольные опыты, проведенные с этим петухом, показали, что 
он шел за различными движущимнся предметами, проявляя признаки ори- 
ентировочной реакции. Вероятно, в приведенном опыте движение за закры- 
тым и двигающнмся кормом также связано с ориентнровочным рефлексом 
петуха на двнгающийся предмет. 

*** Когда двигающийся по платформе корм был закрыт крышкой, 
куры ие шли, а только продолжали стоять на том месте, где они нахо- 
дилнсь. 


Опыт?20. ХИ. 17 час. 33 мин. Платформа со стоящей на ней пустой кор- 
мушкой двигается со скоростью 11 см/сек. После того как платформа продвн- 
нулась на 1,5 м, кормушка закрывается крышкой, но платформа продолжает 
двигаться еще 2,5 м. Курица, в начале движения находившаяся около плат- 
формы, совершенно не реагнрует на нее. 

17 час. 38 мин. Платформа со стоящей на ней кормушкой с кормом дви- 
гается со скоростью 9 см/сек. Курица идет за платформой и клюет из кормушки 
корм. После того как платформа продвинулась иа 1,5 м, кормушка закрывает- 
ся надвннувшейся крышкой, но продолжает двнгаться еще 2,5 м. Как только 
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Рис. 56. Поиск петухом корма около остановившейся платформы 


Е Я] 


——— 
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Рис. 57. Схема опыта с лвигающейся платформой с курицей. 
Кружок — место задержки птицы после закрывания корма. 
(Обозначения см. к рис. 54) 


корм закрывается, птица сразу останавливается; стоит в теченне 8 сек. и идет 
назад (рис. 57). 

17 час. 45 мин. Платформа со стоящей на ней кормушкой с кормом дви- 
гается со скоростью 8 см/сек. Курица идет за платформой и клюет корм из 
кормушки. После того как платформа продвинулась на 1,5 м, кормушка закры- 
вается надвинувшейся крышкой н одновременно останавливается. Курица об- 
ходит платформу, один раз клюнула крышку. Через 38 сек. уходит (рис. 58). 


Примером движения птиц за двигающейся платформой может 
служить опыт с курицей № 1714. 


Опыт Й0. ХИ. 17 час. 48 мин. Платформа со стоящей на ней кормушкой 
с кормом двигается со скоростью 8 см/сек; длина пути — 4 м. После того как 
платформа продвинулась на 1,5 м, корм был закрыт надвинувшейся крышкой: 
после закрывания корма курица в течение 5 сек. продолжала идти за двигаю. 
щейся платформой на расстояние 40 см. 
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Таким образом, на основании проведенных опытов выясни- 
лось, что все куры производят поиск закрытого и остановившего- 
ся корма и только немногие из них реагируют на закрытый, но 
продолжающий двигаться корм. . 

Опыты с врановыми птицами. Исследования, проведенные 
с врановыми птицами, показали, что они производят поиск корма 
около платформы с надвинув- 
шейся на корм крышкой как 
> а ее остановки, таки Е 77 еее пни 

учае, когда она продол 7) 
жает двигаться (табл. 43). 27 

Из табл. 43 видно, что у 
всех исследованных врановых 
птиц была реакция на плат- Рис. 58. Схема опыта с двигающей- 
форму с закрытым кормом < и. с курицей. (Обозна- 

ия см. к рис. 54) 

независимо от того, останав- 

ливается она или продолжает 

двигаться. Во всех случаях реакция на закрытый корм была 
выражена ярко. Птицы упорно стремились заглянуть и проник- 
нуть под крышку, надвинутую на корм. Для того чтобы прове- 
рить, не является ли это ориентировочной реакцией на новый 
двигающийся объект, опыт во всех случаях начинали с движе- 
ния пустой платформы без корма. Ни в одном случае у иссле- 
дованных птиц не было обнаружено ни малейшей реакции на дви- 
гающуюся платформу без корма. Для иллюстрации поведения 
птицы во время опыта приведем пример с сорокой Безымянкой. 

Таблица 43 


Реакция врановых птиц на двигающийся и останавливающийся 
после закрывания корм* 


и Платформа, продол- 
платформа жающая движение 
Кличка Внд 
движение за 
время реак- | время реак- - 
цни (в сек.) | ции (в сек.) ое 
Пава инь ворона 45** >29 >250 
Машка ....... у — >10 > 80 
Варя ..... са » 124** 8 90 
Варяг ....... у 53 35 250 
Жюля .......| сорока — 10 100 
Безымянка ..... » 30 38 >250 
Артемка....... » 88 30 >250 


* Результаты первого испытания каждой птицы. 
** Вороне удалось отодвинуть крышку и достать корм. 
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Опыт28. ГУ. 14 час. 30 мин. Пустая платформа с закрытой крышкой дви- 
гается со скоростью 10 см/сек. В момент движения платформы сорока находи- 
лась около нее. На платформу не реагирует, отходит от иее и ие проявляет 
ни малейшей реакции в течение всего времеии движения платформы. 

14 час. 47 мин. Платформа, иа которой стоит кормушка с кормом, дви- 
гается со скоростью 5 см/сек. Сорока клюет мясо, однако проявляет иекоторые 
симптомы боязни двигающейся платформы. После того как платформа продви- 
нулась на 1,5 м, корм закрывается крышкой и одновременно останавливается. 
Сорока в течение ‚30 сек. два раза обегает со всех сторои платформу, стара- 


Рис. 59. Схема опыта с двигающейся плат- 
формой с сорокой. (Обозначения см. к рис. 54) 


ясь заглянуть под крышку. Затем отходит и больше не реагирует иа платфор- 
му (рис. 59). 

14 час. 55 мин. Платформа со стоящим на ней кормом двигается со ско- 
ростью 6,5 см/сек. Сорока бежит и клюет мясо. После того как платформа про- 
двинулась на 1,5 м, корм закрывается иадвииувшейся на него крышкой, но 
платформа продолжает двигаться еще 2,5 м. После того как корм был закрыт 


Рис. 60. Схема опыта с двигающейся платформой с сорокой. (Обозначения 
см. к рис. 54) 


крышкой, сорока продолжает бежать за платформой, обегая ее то с одной, то с 
другой стороны и все время пытаясь заглянуть под крышку. Один раз клюнула 
крышку. Бежит в течение всего времени движения платформы; когда послед- 
ияя остановилась, обежала ее с двух сторон, после чего отошла от нее (рис. 60). 


Исследования с воронами и сороками показали, что их пове- 
дение в описанном опыте резко отличается от поведения голубей 
и кур. Их реакция на закрытый корм была ярко выражена незави- 
симо от того, остановился корм после закрывания или продолжал 
двигаться. 

Опыты с кроликами, Проведенные опыты показали, что кроли- 
ки продолжают поиск закрытого корма независимо от того, оста- 
навливается или продолжает двигаться после этого платформа, 
на которой он находился (табл. 44). 


202 


Таблица 44 


Реакция кроликов иа двигающийся и остаиавливающийся 
после закрывания корм* 


и Платформа, продолжающая 
жение 
форма дви 
Кличка 
движение за 
время реак- время реак- В 
ции (в сек.) ции (в сек.) о 
Колька ........ 14 33 170 
Вислоушка....... 90 25 150 
Серка ......... 90 20 150 
Пышка ........ 47 30 150 


* Результаты первого испытания каждого кролика, 


Кролики упорно ищут закрытый корм как в случае его оста- 
новки, так и в случае движения. 


Рис. 61. Схема опыта с двигающейся платформой с кроликом. (Обо- 
значения см. к рис. 54) 


Опыт с кролнком Серкой. 20. ХИ. 11 час. 30 мнн. Пустая 
платформа двигается со скоростью | | см/сек. Платформа начала двигаться в тот 
момент, Когда кролик находился около нее. Животное сразу отбегает от 
платформы, совершенно не реагнрует на нее. 

1] час. 34 мнн. Платформа со стоящей на ней кормушкой с кормом (мор- 
ковь) двнгается со скоростью 8 см/сек; длина пути 4м. Кролнк идет за плат- 
формой и грызет морковь. После того как платформа передвннулась на 
1,5 м, корм закрывается крышкой. Жнвотное продолжает идти за платформой, 
временами тычется мордой в крышку. 

11 час. 47 мин. Платформа со стоящей на ней кормушкой с кормом дви- 
гается со скоростью 8,5 см/сек. Кролик ндет за платформой и грызет морковь. 
После того как платформа продвннулась на 1,5 м, корм закрывается, н плат- 
форма останавливается. Кролнк в теченне 35 сек. непрерывно вертнтся около 
платформы, пытаясь проникнуть головой под крышку, и, обежав ее с разных 
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сторон, отбегает на расстояние 2—2,5 м; на 65-й секунде снова подбегает к плат- 
форме, обегает ее; на 90-й секунде отбегает от нее и больше не возвращается 


(рис. 61). 

Описанные опыты показывают, что кролики обладают способ- 
ностью к поиску закрытого корма не только в случае его останов- 
ки, но и В том случае, если он продолжает двигаться. 

Проведенные исследования (опыты с коридором и платформой) 
показали, что животные обладают способностью формировать 
быстро образующиеся ассоциации между безусловнорефлектор- 
ными раздражителями и теми помехами, которые препятствуют 
воспринимать рецепторному аппарату этот раздражитель. Индиф- 
ферентный раздражитель (помеха) В после того, как он закрыл без- 
условнорефлекторный раздражитель А, перестает быть индиф- 
ферентным. АВ! у некоторых видов животных вызывает поиско- 
вую реакцию. 

У голубей ассоциация между А и В очень непрочна; после ис- 
чезновения А в результате помехи В эти птицы почти сразу пре- 
кращают поиск безусловнорефлекторного раздражителя. 

У уток образуется ассоциация между А и В (в опытах с плат- 
формой); они ищут вокруг остановившейся платформы с закрытым 
кормом. 

У кур образуются ассоциации между А и В. Они в течение не- 
скольких десятков секунд ищут корм в том месте, где он остано- 
вился и исчез за помехой В; у некоторых особей поиск корма осу- 
ществляется не только в месте исчезновения корма, но и в направ- 
лении его движения. Однако поиск в направлении движения кор- 
ма обычно кратковременный. 

Сходные результаты получены и на кроликах, которые, поми- 
мо поиска в месте исчезновения корма, обладают видимо, 
способностью к поиску корма и по направлению его движения. 

Ясно выраженная способность к образованию ассоциации с 
направлением движения раздражителя наблюдается у врановых 
птиц, которые производят поиск корма не только в месте его исчез- 
новения, но и по направлению его движения (опыт с коридором) 
и вокруг продолжающей двигаться платформы после того, как 
стоящий на ней корм оказался закрытым крышкой. Таким обра- 
зом, в комплекс образовавшейся у них ассоциации входит, оче- 
видно, не только помеха В, но и направление движения безуслов- 
норефлекторного раздражителя. Экстраполяционные рефлексы 
имеют важное значение в поведении этих видов птиц. 

Результаты проведенных опытов, показавшие наличие у жи- 
вотных экстраполяционных рефлексов, образующихся, очевидно, 
на основе быстро установившихся ассоциаций, дали основание 
для проведения дальнейших исследований в этом направлении. 


1 АВ означает, что безусловнорефлекторный раздражитель А ие воспри- 
нимается в результате действия помехи В. 
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В последующих опытах было изучено значение экстраполяци- 
онных рефлексов при поиске раздражителя не только в случае 
экстренно предложенной задачи, когда реакция животного преж- 
де не подкреплялась безусловнорефлекторным раздражителем, но 
и в таких опытах, когда у животного мог выработаться условный 
рефлекс в результате подкрепления правильных решений. 


а, —=———щЩаА ——Фд р 
5, 8 8] 
А 0 
Рис. 62. Схема опыта с ширмой. Ь,В, — ширма; 
В — щель в ширме; 
а — исходное положение пустой кормушки, А — 
кормушки с кормом; а, — положение пустой кор- 
мушки после ее движения; А, — положение кор- 
мушки с кормом после ее движения; К’ — исходное 
положение животного; КОР — движение животного 
к корму 


Опыты проводились следующим образом. Животное кормит- 
ся через поперечную щель ширмы из одной из двух рядом стоя- 
щих кормушек: одной с кормом (опытной) и другой пустой (конт- 
рольной). Щель находится в середине ширмы. Длина ширмы — 
2 м; высота — 75 см; обе кормушки стоят на маленьких платфор. 
мах, которые могут двигаться по лежащему вдоль ширмы рельсу- 
Ширина щели, которую можно менять в зависимости от размера 
р 


аа 


доу 


4, 
Гр 


Рис. 68. Схема опыта с ширмой с приставкой. 
(Обозначения см. на рис. 52 и в тексте} 


изучаемого животного, регулируется таким образом, что живот- 
ное просовывает через нее голову, но не может пролезть само. 

После того как животное в течение нескольких секунд ело 
пишу из кормушки, обе кормушки (с кормом и пустая) начинают 
одновременно двигаться с одинаковой скоростью в разные сторо- 
ны по рельсу вдоль ширмы, так что животное оказывается нев со- 
стоянии дотянуться до корма. Для того чтобы получить корм, 
ему необходимо обежать ширму со стороны движения кормушки 
с кормом. Если животное обегает ширму со стороны движения 
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кормушки с кормом, оно получает за ширмой корм из кормушки, 
если же оно обегает ширму с противоположной стороны и подбе- 
гает к пустой кормушке, кормушку с кормом, убирают, и такая 
пробежка оказывается не подкрепленной пищей (рис. 62). 

В этом опыте, для того чтобы добраться до кормушки с кор- 
мом, животное должно пойти по пути КОР (в положении Р оно 
уже может видеть кор- 
мушку с кормом). Пер- 
ГИ) воначальное направле- 

ние движения животного 
(КО) параллельно на- 
правлению — движения 
кормушки (АА,). Жи- 
вотному предоставляет- 
ся возможность искать 
корм в течение 1—1,5 
> м мин. после начала дви- 


жения кормушки. 
Рис. 64. Схема опыта с ширмой со сложной Если оно делает 


приставкой. (Обозначения см. к рис. 62 и правильные пробежки в 


в тексте) 
сторону движения кор- 
ма, задача усложняется. 
К ширме около щели ставится приставка с,4,Ас (рис. 63). В ука- 
занном варианте опыта для того чтобы дойти до корма, животное 
вынуждено, повернувшись на 180°, двигаться в направлении 
КЕ, перпендикулярном направлению движения корма ДД.. 

Если животное и в этом опыте делает правильные пробежки, 
задача усложняется еще больше: к ширме приставляется слож- 
ная приставка с,4е,|,8.й, Иа |еас (рис. 64). Путь животного не 
только удлиняется, но часть его (М) направлен в сторону, проти- 
воположную движению корма (АА,). При движении корма по 
пути аа, задвижка АЙ переставляется в положение 4,й,, а зад- 
вижка Ир — в положение Й,д,. 

Для того чтобы обойти ширму со стороны направления движе- 
ния кормушки с кормом, у животного, очевидно, должен сохра- 
ниться след от подействовавшего раздражителя, отражающий 
изменение его положения по отношению к неподвижной среде. 

Образующаяся ассоциация (между изменением положения 
раздражителя и той средой, в которой происходит опыт) является, 
несомненно, необходимым условием для возможности нахождения 
раздражителя. В каждом последующем опыте с ширмами (ширма, 
ширма с приставкой и ширма со сложной приставкой) нервная 
система животного должна удерживать след направления движе- 
ния корма по отношению ко все усложняющемуся изменению 
направления пути своего движения. 

Объективными показателями поведения животного при реше- 
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аа А 


нии предложенной задачи служили: 1) сам факт пробежки живот“ 
ного в сторону движения кормушки с кормом или пустой кормуш- 
ки; 2) время пробежки до кормушек (от начала их движения); 
3) латентный период начала пробежки (от момента вынимания го- 
ловы из шели до первого шага, сделанного животным). Весь путь 
животного зарисовывали. 

Опыты с каждым животным проводили по два раза в неделю. 
В день опыта эксперименты с движением корма за ширмой про- 
изводились 4—6 раз. Опытная и контрольная кормушки двига- 
лись в день эксперимента одинаковое число раз в обе стороны шир- 
мы. В начале опытного периода движение кормушек в правую и 
левую сторону чередовалось. В дальнейшем, для того чтобы не 
выработался условный рефлекс на чередование движения корму- 
шек то в одну, то в другую сторону, стереотип нарушали. 

Опыты с голубями. В опытах с движением корма за ширмой 
у голубей могут быть выделены три периода в их реакции по от- 
ношению к двигающемуся корму. В первый очень короткий 
период некоторые птицы пытались искать корм, исчезающий 
из их поля зрения. Поисковые движения были направлены в сто- 
рону двигающегося корма. Будучи ие в состоянии дотянуться до 
отодвигающегося корма, 4 из 7 бывших у нас под опытом голубей, 
вынув голову из щели, пошли в сторону двигающегося корма 
на 10—13 см вдоль ширмы, делая при этом характерные «прони- 
кающие» через ширму движения всем туловищем. Эти поисковые 
движения продолжались недолго —2—10 сек. Ни в одном случае 
они не привели к обходу птицей ширмы со стороны движения кор- 
ма и угасали в течение первого опыта, т. е. после 4—6 раз движе- 
ния корма за ширмой. В качестве примера поисковых экстраполя- 
ционнорефлекторных движений во время первого опыта приведем 
протокол опыта с голубем. № 4. 

Опыт с ширмой № 1. 2. П. Скорость движения кормушек 
3—4 см/сек; длииа пути 30—40 см. 

16 час. 35 мин. Голубь клюет через щель из кормушки корм. Когда кор- 
мушка отодвигается и птица оказывается не в состоянии дотяиуться до корма, 
она вынимает голову, делает движение всем туловищем по направлению движе- 
иия кормушки с кормом на расстояние 10—12 см вдоль ширмы, как бы пыта- 
ясь проникнуть через нее; через 2—3 сек. отходит от ширмы и не обходит ее. 

16 час. 40 мин. Голубь клюет из кормушки корм. Когда птица ие в состоя- 
нии дотянуться до корма, она вынимает голову и делает в течение 10 сек. всем 
туловищем «проникающие» движения через ширму по направлению движения 
корма, затем отходит от ширмы, делает петлю, снова подходит к ширме и дела- 
ет еще «проникающее» движение через нее в сторону движения корма, после 
этого отходит от ширмы, не обходя ее. 

В остальных двух случаях движения корма в этом опыте го- 
лубь также делал ясные поисковые «проникающие» движения в 
сторону движения корма, но ни в одном случае не обошел ширму. 

Второй период в поведении голубей характеризуется отсутст- 
вием направленного поиска корма. Голуби, как только кормушка 
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с кормом отодвигалась, вынимали голову из щели и начинали 
ходить в различных направлениях. Рано или поздно, случайно 
обойдя ширму, они доходили до кормушки с кормом. После ие- 
скольких таких обходов у птиц вырабатывался условнорефлек- 
торный обход ширмы с одной нз ее сторон и подход к корму с той 
стороны, где они случайно нашли его. В качестве примера приве- 
дем протокол с голубем № 4. 


Опыт № 3. 9. ИГ. Кормушки с кормом двигаются со скоростью 
2—3,5 см/сек; длина пути 35—50 см. 

9)' 12 час. 50 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Как только 
голубь оказывается не в состоянии дотянуться до корма, он вынимает голову 
из щели, ходит перед ширмой, заходит за нее, наталкивается на кормушку (под- 
кормлен). 

10) 13 час. Кормушка с кормом двигается налево. Птица отходит от щели, 
затем подходит к ней сиова, обходит ширму справа и на 35-й секунде доходит 
до пустой кормушки. 


Здесь мы видим начало образования условнорефлекторного 
обхода ширмы с правой стороны. 

Третий период в поведении голубей характеризуется четким 
постоянным условнорефлекторным обходом ширм с одной из сто- 
рон, независимо от того, в каком направлении двигается при этом 
корм. 

В качестве иллюстрации может служить поведение того же го- 
лубя № 4 в 20-м опыте с ним после 61-го движения кормушек за 
ширмой. 

Опыт № 20. 21. У1. Скорость движения кормушек 2—6 см/сек; длина 
пути 20—60 см. 

62) 14 час. 13 мии. Кормушка с кормом двигается налево. Как только го- 
лубь оказывается не в состоянии дотянуться до кормушки, он вынимает голову 
из щели, отбегает на 30—40 см от ширмы и бежит в сторону движения пустой 
кормушки, обегает ширму справа и через 10 сек. добегает до пустой кормушки. 

63) 14 час. 15 мин. Кормушка с кормом движется иаправо. Голубь вынима- 
ет голову из щели и через 1,5 сек. бежит в сторону движения кормушки с кор- 
мом, обходит ширму справа и через 15 сек. доходит до кормушки с кормом. 

64) 14 час. 18 мин. Кормушка с кормом двигается налево Голубь вынима- 
ет голову из щели, сразу отходит от нее и идет в сторону, противоположную 


движению корма, обходит ширму справа и через 12 сек. доходит до пустой кор- 
мушки. 


65) 14 час. 20 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Голубь выни- 
мает голову из щели и сразу отходит от нее, делает петлю и идет в сторону дви- 
жения кормушки с кормом, обходит ширму справа и через 17 сек. доходит до 
кормушки с кормом. 


У всех 7 бывших под опытом голубей выработался условный 
рефлекс обхода ширмы с одной из ее сторон. Выработавшиеся 
условные рефлексы были весьма стойкими и с большим трудом 
угашались путем постоянного движения кормушки в сторону, 
противоположную условнорефлекторному ее обходу. Например, 


* Цифра, стоящая перед числом, указывающим время, означает порядко- 
вый номер движения кормушки от начала опытов с даниым животным. 
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у голубя № 7 (уличный сизарь, воспитанный у нас в лаборатории) 
условнорефлекторный обход ширмы с правой стороны не угас да- 
же после 132 движений кормушки с кормом только на левую сто- 
рону ширмы. 

Если удается угасить условнорефлекторный обход ширмы 
с одной из ее сторон, то голубь вообще перестает обходить ширму. 
Примером может служить голубь № 5, у которого полностью угас 


ранее выработанный условнорефлекторный обход ширмы с правой 
стороны. 


Голубь №5. Опыт № ШО. 24. 1Х с угашением условно- 
рефлекторного обхода ширмы с правой стороны. 
Скорость движения кормушек | см/сек. Длина пути 10 см. 

36-е угашение. 15 час. 20 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Го- 
лубь вынимает голову из щели и в течение 18 сек. стоит около щели, затем 
начинает махать крыльями и отходит от ширмы. 

37-е угашение. 15 час. 22 мин. Кормушка с кормом двигается налево. 
Голубь вынимает голову из щели, в течение 8 сек. стоит около нее, затем идет 
в сторону движения пустой кормушки, но отходит от ширмы и больше не под- 


ходит к ней. 

Подводя итог проведенным опытам с голубями, можно сказать 
следующее. В самом начале опытов с движением корма за ширмой 
у некоторых птиц удается обнаружить явные поисковые движения, 
направленные в сторону движения корма. Это стремление найти 
корм, вышедший из поля зрения голубя, после нескольких дви- 
жений кормушек у птицы угасает. 

Таким образом, у голубей в простейшем варианте опыта удает- 
ся обнаружить элементы быстро угасающих экстраполяцион- 
ных рефлексов, которые ни в одном случае не привели к обходу 
ширмы со стороны движения кормушки с кормом. Постепенно, 
в результате случайного обхода ширмы с той или другой ее сто- 
роны и нахождения там корма, вырабатывается стойкий условно- 
рефлекторный обход ширмы с одной из ее сторон. После угашения 
условнорефлекторного обхода ширмы с одной из ее сторон голу- 
би вообще перестают обходить ширму с какой-либо из ее сторон. 
Экстраполяционные рефлексы в их поведении, видимо, играют 
чрезвычайно неболыную роль; основное приспособительное зна- 
чение имеют условнорефлекторные связи. 

Опыты сутками. Ни у одной из 5 бывших у нас под опытом 
уток мы не обнаружили выраженных движений в направлении 
движения кормушки с кормом, отодвигающейся от щели за шир- 
му. После отодвигания кормушек птицы обычно сразу отходили от 
щели и в большинстве случаев останавливались где-нибудь про- 
тив ширмы. Однако в конечном счете у каждой из уток в резуль- 
тате случайных обходов ширмы и нахождения за ней корма 
выработались односторонние условнорефлекторные обходы шир- 
мы. Эти обходы были угашены в результате движения корма в 
сторону, противоположную той, с которой обходилась ширма. 
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Когда утки обошли ширму 3 раза подряд со стороны двигающего- 
ся корма, кормушку с кормом опять начали двигать в обе стороны. 
При этом одна из уток (Белянка), несколько раз обошла ширму со 
стороны направления движения кормушки с кормом. Однако уже 
в следующем опыте она снова стала обходить ширму только с од- 
ной из ее сторон. Остальные утки или прекращали вообще об- 
ходить ширму, или продолжали обходить ее с одной стороны. 

Проведенные опыты показали, что утки для достижения кор- 
ма используют в основном условнорефлекторный обход ширмы с 
одной стороны; экстраполяционный рефлекс не имеет сущест- 
венного значения для нахождения скрывшегося раздражи- 
теля. 

Опыты с курами. Уже в первом опыте куры пытаются обойти 
ширму. Так, в первом опыте, проведенном с 24 курами (корм дви- 
гался за ширмой по 4—8 раз), птицы обошли ширму и подошли 
к кормушке (с кормом или пустой) 125 раз, 2 раза куры переле- 
тали ширму, 4 раза они пролезли через щель ширмы и только в 
24 случаях птицы не дошли до кормушек. 

Другая характерная особенность поведения кур, ясно проявив- 
шаяся в опыте с ними, та, что первые поисковые движения 
кур после того, как кормушка с кормом подвинулась за ширмой 
и птица вынула голову из щели, в большинстве случаев направ- 
лены в сторону двигающейся за ширмой кормушки с кормом. 

Так, движения птицы, направленные в сторону перемещения 
кормушки с кормом, наблюдались в 106 случаях, в сторону дви- 
жения пустой кормушки в 38 ив [1 случаях птицы сразу отошли 
от ширмы. 

Хотя первое движение чаще направлено в сторону движения 
корма, тем не менее оно не приводит к существенному увеличе- 
нию частоты обхода ширмы со стороны движения кормушки с 
кормом. Из 125 случаев обхода ширмы в первом опыте обход ее 
со стороны движения кормушки с кормом отмечен в 66 случаях, 
а со стороны движения пустой кормушки — в 59. Приведем при: 
меры. 


Опыт е петухом под кличкой Спорный. 5. ИПЬ 
Опыт № 1. Скорость движения кормушек 7—8 см/сек, длина пути — 35—40 см. 

1) 17 час. 58 мин. Кормумка с кормом двигается направо. Когда петух 
больше ие в состоянии дотянуться до кормушки с кормом, он вынимает голову, 
в течение 6 сек. стоит около щели и идет в сторону движения кормушки с кор- 
мом на расстояние 25—30 см, затем возвращается назад к щели и снова идет в 
сторону движения кормушкис кормом, обходит ширму и через 30 сек, подхо- 
дит к кормушке с кормом. 

2) 18 час. 01 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Птица вынимает 
голову из щели, через 2,5 сек. проходит 20—25 см в сторону движения кор- 
мушки с кормом, делая при этом нитенсивные движения головой, как бы пы- 
таясь проникнуть сквозь глухую стеику ширмы (рис. 65), затем возвращается 
к щели и идет в сторону движения кормушкн с кормом, обходит ширму и через 
23 сек. доходит до кормушки с кормом, 
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3) 18 час. 04 мин. Кормушка с кормом двигается иаправо. Петух вынима- 
ет голову из щели и через 3 сек. идет в сторону движения пустой кормушки, 
обходит ширму и через 11 сек. подходит к пустой кормушке. 

4) 18 час. 06 мин. Кормушка с кормом движется налево. Петух вынимает 
голову из щели и через 4 сек. отходит на 30 см в сторону движения кормушки 
с кормом, затем бежит в сторону движения пустой кормушки, обходит ширму и 
через 18 сек. доходит до пустой кормушки. 

5) 18 час. 08 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Через 1 сек. пти- 
ца отходит от щели, идет в сторону движения кормушки с кормем, делая при 
этом «проникающие» движения головой сквозь ширму, обходит ширму и через 
9 сек. доходит до кормушки с кормом. 


Рис. 65. Поиск петухом корма около щели ширмы 


6) 18 час. 10 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Петух вынимает 
голову из щели и через 2 сек. идет в сторону движения пустой кормушки, 
доходит до конца ширмы, но не обходит ее, поворачивается и идет в сторону 
движения кормушки с кормом и, обойдя ширму, доходит до кормушки с кор- 
Мом. 

В этом опыте петух пытается искать корм вдоль ширмы в той 
стороне, куда передвинулась кормушка с кормом. Особенно 
ясно эти попытки проявились при 2-м и 5-м движениях корму- 
шки, во время которых птица не только шла в сторону движения 
корма, но и пыталась проникнуть через ширму к невидимому для 
нее корму. 

Таким образом, в первом опытном дне у кур выявляется спо- 
собность к образованию ассоциации между кормом и ширмой. 
Ассоциация образуется на основе удержания их нервной систе- 
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мой следа от подействовавшего раздражителя. Однако напраЕ® 
ление движения раздражителя, которое улавливается этими пти- 
цами, не используется для нахождения корма. Экстраполяцион- 
ные рефлексы у них не настолько выражены, чтобы обеспечить 
наиболее адекватное решение предложенной задачи. 

Со 2-го или 3-го опытного дня поведение кур значительно из- 
меняется. Это проявляется, во-первых, в том, что поисковые дви- 
жения по направлению движения кормушки с кормом угасают; 
во-вторых, большинство птиц начинает обходить ширму с какой- 
нибудь одной из ее сторон, независимо от того в каком направ- 
лении движется корм. 

В качестве примера приведем протокол опыта № 3 с тем же 
петухом Спорным. 


12.11. Опыт № 3 сширмой. Скорость движения кормушек 6б— 
8 см/сек. Длина пути — 30—40 см. 

13) 14 час. 31 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Петух сразу 
идет в левую сторону, обходит ширму и через 9 сек. доходит до пустой кор- 
мушки. 

} 14) 14 час. 33 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Птица вынимает 
голову из щели через 3 сек., идет в левую сторону и через 10 сек доходит до 
кормушки с кормом. 

15) 14 час. 35 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Петух вынима- 
ет голову из щели, через | сек. идет в левую сторону и через 5 сек. доходит 
до пустой кормушки. 

16) 14 час. 37 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Птица вынимает 
голову из щели, через 1 сек. идет в левую сторону и через 8 сек. доходит до 
кормушки с кормом. 

17) 14 час. 40 мии. Кормушка с кормом двигается направо. Петух выни- 
мает голову из щелн и через 1,5 сек. делает поворот в сторону движения кор- 
мушки с кормом, но идет в противоположную (левую) сторону и через 8 сек. 
доходит до пустой кормушки. 

18) 14 час. 42 мии. Кормушка с кормом двигается налево. Петух вынимает 
голову из щели н через га сек. идет в левую сторону, обходит ширму н через 
9 сек. доходнт до кормушки с кормом. 


Из протокола опыта видно, что поведение петуха уже в треть- 
ем опыте с ним стало весьма однообразным. Исчезли попытки к 
поиску корма в направлении его движения и наблюдались толь- 
ко условнорефлекторные обходы ширмы с одной левой ее стороны 
независимо от направления движения корма. 

Из 24 бывших у нас под опытом кур только у пяти особей 
не выработался условнорефлекторный обход ширмы с одной 
из ее сторон. У остальных 19 особей после 3—5-го опытов устанав- 
ливались стереотипные обходы ширмы с одной из ее сторон не- 
зависимо от того, в каком направлении двигался корм. Однако 
у некоторых особей, несмотря на четкий условнорефлекторный 
обход ширмы с одной из ее сторон, экстраполяционные движения 
в сторону движения корма сохранились. И каждый раз, когда 
корм двигался в сторону, противоположную той, на обход которой 
уптицы выработался условный рефлекс, она тем не менее делала 
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несколько шагов в сторону движения корма, хотя и обходила пос- 
ле этого ширму с противоположной стороны. 

Опыты, проводившиеся с угашением выработавшегося услов- 
норефлекторного обхода ширмы с одной из ее сторон, показали 
различия в поведении кур. У одних особей после угашения про- 
изошла замена условнорефлекторного обхода ширмы с одной из 
ее сторон (угашаемой) на условнорефлекторный обход ширмы с 
другой ее стороны (со стороны, в которую двигался корм во время 
угашения); у других наблюдалось появление экстраполяционно- 
рефлекторных движений в сторону направления движения кор- 
ма и обходы ширмы со стороны направления движения корма, 
т. е. наиболее адекватное условиям опыта решение предложенной 
задачи. Часть кур после угашения вообще перестала обходить 
ширму. 

В качестве примера замены условнорефлекторного обхода 
ширмы с одной стороны обходами с другой стороны можно при- 
вести опыты с курицей под кличкой Сова. У этой курицы выра- 
ботался условнорефлекторный обход ширмы с левой стороны не- 
зависимо от того, в какую сторону двигался корм. 

Было произведено угашение этого одностороннего условно- 
рефлекторного обхода ширмы — корм начал двигаться только 
в правую сторону ширмы. Полное угашение обхода ширмы с левой 
стороны и начало условнорефлекторного обхода с противополож- 
ной стороны (показателем считался 3-кратный обход ширмы с про- 
тивоположной стороны) было достигнуто в 11-м опыте с угаше- 
нием. После этого кормушку с кормом стали двигать в обе сторо- 
ны. Однако курица теперь начала обходить ширму только с од- 
ной правой ее стороны. Этот условнорефлекторный обход ширмы 
оказался весвма стойким и упорно проявлялся, несмотря на его 
угашение. 

Примером появления правильных обходов ширмы после уга- 
шения условнорефлекторного обхода с одной из ее сторон могут 
служить опыты с петухом Спорным. Экстраполяционные движе- 
ния и обходы ширмы с обеих сторон, наблюдавшиеся в первом 
опыте с ним, в 3-м опыте заменились только одними условнореф- 
лекторными обходами ширмы с левой ее стороны. После того как 
{по принятому нами стандарту) петух 18 раз подряд обошел шир- 
му с левой стороны, мы начали проводить угашение выработав- 
шегося обхода. Уже в 3-м опыте с угашением птица 3 раза подряд 
обошла ширму с правой стороны. 

После этого кормушка с кормом начала двигаться в обе сторо- 
ны. У петуха появились движения в сторону перемещения кор- 
мушки с кормом, которые в некоторых случаях заканчивались 
правильными обходами ширмы со стороны движения корма. 

Через 7 опытов петух, несмотря на изменение обычного 
стереотипа опыта (чередование движения кормушки с кормом то 
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в одну, то в другую сторону), начал каждый раз обходить ширму 
со стороны движения кормушки с кормом. 

Как мы указывали выше, не у всех бывших под опытом кур 
выработался условнорефлекторный обход ширмы с одной из ее 
сторон, У 5 особей условный рефлекс не выработался; в течение 
всей последующей работы с ними сохранялись поисковые движе- 
ния в направлении перемещения корма, которые постепенно за- 
крепились и привели к правильному обходу ширмы со стороны 
направления движения корма. В качестве примера можно при- 
вести опыт с курицей № 1724, которая уже в 7-м опыте начала 
обходить ширму во всех случаях со стороны движения кормушки 
с кормом. 


2. И. Опыт № 7с ширмой. Скорость движения кормушек 7—9 см/сек, 
Длина пути 35—40 см. 

49) 16 час. Кормушка с кормом двигается налево. Курица идет в левую 
сторону, обходит ширму и через 12 сек. доходит до кормушки с кормом. 

50) 16 час. 02 мин. Кормушка с кормом двигается иаправо. Итица выни- 
мает голову из щели и идет в правую сторону, обходит ширму и через 10 сек. 
доходит до кормушки с кормом. 

51) 16 час. 04 мии. Кормушка с кормом двигается налево. Курица выии- 
мает голову из щели и идет в левую сторону и через 10 сек. доходит до кормуш- 
кн с кормом, 

52) 16 час. 06 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Птица выии- 
мает голову из щели, идет в правую сторону и через 10 сек. доходит до кормуш- 
ки с кормом. 

53) 16 час. 08 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Птица идет к 
левой сторонеширмы, обходит ее и через 10 сек. доходит до кормушки с кормом. 

54) 16 час. 10 мин. Кормушка с кормом двигается иаправо. Птица идет к 
правой стороие ширмы, обходит ее и через 11 сек. доходит до кормушки 
с кормом. 

55)16 час. 12 мин. Кормушка с кормом двигается налево, Курица идет к 
левой стороне ширмы, обходит ее и через 11 сек. доходит до кормушки с кор- 
Мом. 

56) 16 час. 14 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Птица идет 
к правой стороне ширмы, обходит ее и через 11 сек. доходит до кормушки с 
кормом. 


Изменение стереотипа в последовательности движения кор- 
мушки через раз, то на одну, то на другую сторону ширмы, не 
нарушило правильности обходов птицей ширмы со стороны дви- 
жения кормушки с кормом. 

После этого опыт усложнили. К ширме поставлены приставки. 
Уже в первом опыте курица сделала 3 правильных обхода из 4. 

В последующих опытах, когда стало очевидным, что курица 
обходит ширму значительно чаще со стороны движения кормун- 
ки с кормом, ввели новое усложнение: к ширме с приставкой по- 
ставили сложную приставку. Уже в первом опыте курица во всех 
4 случаях обошла ширму со стороны движения кормушки с кор- 
Мом. 
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Дальнейшие опыты показали, что курица в подавляющем боль- 
шинстве случаев обходит ширму со сложной приставкой со сто- 
роны движения кормущки с кормом. 

Сходные результаты были получены и у остальных 4 особей, 
которые также оказались в состоянии обходить ширму со слож- 
ной приставкой со стороны движения кормушки с кормом. Од- 
нако для этого им был необходим многонедельный индивидуаль- 
ный опыт. На основе первоначальных экстраполяционных реф- 
лексов в результате длительного индивидуального опыта вырабо- 
тались условные рефлексы обхода ширмы со сложной приставкой 
со стороны направления движения кормушки с кормом. То, что 


д,-——а А 
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Рис. 66. Схема опыта со сложной приставкой 

с двумя открытыми выходами (КЁММОР — 

движение животного по ближайшему пути 
к корму) 


эти обходы условнорефлекторно автоматизируются, ясно выяви- 
лось при переходе от опытов с ширмой со сложной приставкой к 
более простому варианту опыта. 

Этот вариант опыта заключался в том, что в сложной пристав- 
ке убиралась перегородка и открывались оба выхода, в резуль- 
тате чего птицам давалась возможность идти к корму по более 
короткому пути (рис. 66), чем в основном варианте опыта (рис. 64). 
Однако переход к измененной задаче вначале оказывался непо- 
сильным для кур, и они делали большое число ошибок. 

В качестве примера приведем опыт с петухом под кличкой Ле- 
вый, который почти безошибочно обходил ширму со сложной при- 
ставкой со стороны направления движения кормушки с кормом. 
Так, в опыте 18 и 22. Х из 15 случаев движения кормушек в 14 
случаях он обошел ширму со стороны движения кормушки с кор- 
мом. В следующем опыте 25. Х обе дверцы в сложной приставке 
были открыты. 

Опыт 55. Х (оба выхода открыты), Скорость движения кормушек 
4—10 см/сек. Длина пути 40—50 см. 

14 час. 18 мин. Кормушка с кормом двигается налево; через 2,5 сек. пе- 
тух поворачивается в сторону движения корма, выходит из ближайшего к кор- 


му выхода, но идет в направлении движения пустой кормушки ина 18-й сек. 
доходит до пустой кормушки, 
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14 час. 20 мин. Кормушка с кормом двигается иаправо. Через 2 сек. птица 
поворачивается в сторону движения корма, выходит из ближайшего к корму 
выхода и на 15-й сек. доходит до кормушки с кормом. 

14 час. 23 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Через 2 сек. петух 
поворачивается в сторону движения корма, выходит из ближайшего к корму 
выхода, но идет в сторону движения пустой кормушки и на 15-й сек. доходит 
до нее. 

16 час. 26 мии. Кормушка с кормом двигается направо. Петух сразу 
поворачивается в сторону движения корма, выходит из ближайшего к корму 
выхода и иа 17-й сек. доходит до корма. 

14 час. 30 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Птица через 2 сек. 
поворачивается в сторону движения корма, ио выходит из отдаленного к кор- 
му выхода, идет в сторону направления движения пустой кормушки и на 16-й 
сек. доходит до нее. 


В этом опыте петух в 5 случаях движения корма за ширмой 
сделал три ошибочных обхода. 

В течение трех дальнейших опытов петух решил эту задачу 
и стал обходить ширму по наиболее короткому пути. Когда же 
мы опять перешли к первоначальному, наиболее трудному 
варианту опыта (рис. 64), птица начала делать ошибочные обходы. 

Описанные опыты показывают, что правильные обходные дви- 
жения в направлении движения корма, осуществляющиеся на 
основе экстраполяционных рефлексов, в дальнейшем закрепля- 
ются в результате условнорефлекторной автоматизации. В ре- 
зультате этого при изменении стереотипных условий опыта на- 
блюдаются затруднения при переходе к новым способам решения 
предложенной задачи. 

Таким образом, проведенные опыты с курами показали чрез- 
вычайно болыпую изменчивость у этих птиц в их способности к 
нахождению двигающегося за ширмой корма. Поиски корма по 
направлению его движения за ширмой, которые наблюдаются во 
время первого опыта с курами, у большинства особей заменяют- 
ся условнорефлекторным шаблонным обходом ширмы с одной из 
ее сторон. Правильные обходы при всех трех постепенно услож- 
няющихся вариантах опытов с ширмой возможны у тех кур, у ко- 
торых при наличии достаточно выраженных экстраполяцион- 
ных рефлексов не вырабатывается условнорефлекторный обход 
с одной из ее сторон. 

На основе закономерно направленных обходов ширмы в сто- 
рону движения корма формируется такое поведение, которое в 
результате «обрастания» экстраполяционных рефлексов условно- 
рефлекторными компонентами постепенно автоматизируется. Од- 
нако условнорефлекторная автоматизация обходов ширмы при- 
водит к обходу ее не с какой-либо одной из сторон, а со стороны 
движения кормушки с кормом, что обеспечивает возможность 
получения корма во всех случаях движения кормушки с кормом. 
Указанный способ достижения корма более соответствует усло- 
виям проводимого опыта. 
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Опыты с врановыми птицами. Уже в первом опыте с движени- 
ем корма за ширмой поведение врановых птиц значительно отли- 
чается от поведения голубей, уток и кур. С первого же опыта с 
движением кормушки за ширмой врановые птицы в подавляющем 
большинстве случаев обходили * ширму со стороны движения кор- 


Рис. 67. Бег вороны в направлении движения корма за ширмой 


мушки с кормом (рис. 67). В первом опытес 14 врановыми птицами 
из 70 передвижений кормушек ширма была обойдена со сто- 
роны направления движения кормушки с кормом в 60 случаях 
(85,7%). Со второго же опыта ошибочные обходы ширмы практи- 
чески совершенно исчезают. Только одна ворона Варя начала 
обходить ширму с одной из ее сторон. В качестве примера пра- 
вильных обходов ширмы приведем протокол первого опыта с с0- 
рокой Безымянкой. 

26. ТУ. Опыт № 1 сширмой. Скорость движения кормушек 
3—4 см/сек. Длина пути 30—40 см. 

1) 13 час. 30 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Как только со- 
рока оказывается не в состоянии дотянуться до кормушки с кормом, она выни- 
мает из щели голову и в течение 3 сек. мечется около щели, затем бежит к ле- 
вой стороне ширмы, обегает ее и через 14 сек. добегает до кормушки с кормом. 

13 час. 45 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Как только птица 
оказывается ие в состоянии дотянуться до кормушки с кормом, она бежит в 


1 В двух других случаях ворона перелетала ширму со стороны движе- 
ния кормушки с кормом. 
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сторону движения корма, пробегает 20—30 см, возвращается к щели, заглиды- 
вает в нее и снова бежит в сторону движения кормушки с кормом, обегает 
ширму с правой стороиы и через 17 сек. добегает до кормушки с кормом. 

13 час. 50 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Как только сорока 
оказывается не в состояиии дотянуться до корма, она выннмает голову из щели, 
в течение 3 сек. мечется около щели, заглядывает в нее и сейчас же бежит в сто- 
рону движения корма, обегает пгирму с левой стороны и через 15 сек. добегает 


до кормушки с кормом. 
13 час. 55 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Птица выинмает 


голову из щели и сразу бежит в сторону движения кормушки с кормом, обегает 
ширму с правой стороны и через 11 сек. добегает до кормушки с кормом. 


При решении следующей по степени сложности задачи (шир- 
ма с приставкой) у некоторых подопытных птиц проявились за- 
труднения в ее решении. Из 56 движений кормушек с кормом 
за ширмой с приставкой в первом опыте было 37 обходов (66,6%) 
ширмы со стороны движения кормушек с кормом. В дальнейших 
опытах (3—4 опыта) у болыпинства птиц число правильных обхо- 
дов ширмы с приставкой со стороны движения кормушки с кор- 
мом увеличилось. Однако у части птиц наблюдалось обратное 
явление: затруднение в решении задачи в последующих опытах. 
Это проявлялось не только в относительно большом числе непра- 
вильных обходов, но и в тенденции обходов ширмы с приставкой 
с какой-либо одной из ее сторон. 

Так, например, сорока Безымянка, правильно обойдя ширму 
с приставкой во всех случаях движения кормушек с кормом в пер- 
вом опыте, в последующих опытах начала обходить ее только с 
одной правой стороны. 

Затруднения в обходе ширмы с приставкой со стороны дви- 
жения кормушки с кормом выразились у одной из наших ворон 
под кличкой Пава (совершенно ручной вороны с очень высокой 
пищевой возбудимостью) в том, что у нее при решении этой задачи 
появились симптомы боязни кормушки с кормом. 

24. У. Опыт № 2сширмойс приставкой (воронаПава). 
Скорость движения кормушек 6—10 см/сек. Длииа пути 30 см. 

5) 16 час. 30 мии. Кормушка с кормом двигается иалево. Пава сразу выбе- 
гает из приставки, бежит на левую сторону ширмы, обходнт ее, ио вдруг оста- 
иавливается, с ясными призиаками «испуга» смотрит иа кормушку, бежит иа- 
зад к приставке, снова обегает ширму со стороны движения кормушки с кор- 
мом, опять проявляет признаки оборонительного поведения, снова бежит к 
приставке, возвращается к краю ширмы, выглядывает из-за нее, смотрит на 
корм и убегает совсем от ширмы. 

6) 16 час. 40 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Ворона сразу 
выскакивает из приставки, бежит иа правую стороиу пгирмы, добегает до ее кои- 
ца, но, проявляя призиаки пассивнооборонительного поведения, возвращаетси 
иазад, бежит в противоположную стороиу ширмы, ОПЯТЬ возвращаетси к пра- 
вой стороне ширмы и медленио с болышой «опаской» через 48 сек. доходит до 
кормушкн с кормом. 

7) 16 час. 44 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Птица сразу вы- 
бегает из приставки, бежит иа левую сторону ширмы, обегает ее и через 14 сек. 


добегает до кормушки с кормом. 
8) 16 час. 47 мин. Кормушка с кормом двигается направо. Пава сразу выбе- 
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гает из приставки, бежит на правую сторону ширмы, обегает ес и через 8 сек. 
добегает до кормушки с кормом. 

Следующую по степени трудности задачу (ширма со сложной 
приставкой) птицы решали с еще большим трудом. В первом опы- 
те, поставленном с 7 врановыми птицами, было 14 обходов (из 97) 
со стороны движения кормушки с кормом, 10 обходов со стороны 
движения пустой кормушки и в 3 случаях птицы не подошли во- 
обще к кормушкам за ширмой. В последующих опытах результат 
оказался различным у разных птиц (табл. 45). 


Таблица 45 
Опыты с ширмой со сложной приставкой с врановыми птицами 
Кличка Вид Результат опытов с ширмой со сложной приставкой 
Пава ворона во 2-м опыте во всех 4 случаях обход ширмы со сто- 


роны движения корма; в последующих опытах 
проявилась резкая боязнь обстановки опыта 

Варяг » во 2-м опыте во всех случаях обход ширмы был со 
стороны движения корма; в последующих опытах 
правильные обходы ширмы со стороны иаправления 
движения кормушки с кормом 

Варя ъ во всех опытах обходы ширмы только с одной сторо- 
ны; после угашения — правильные обходы со сто- 
роны движения кормушки с кормом 

Краля Н во 2-м опыте в 5 (из 6) случаях обходы со стороны 
движения кормушек с кормом; в последующих опытах 
обходы в основном с одной стороны ширмы 


Жюля сорока | во всех опытах обходы ширмы только с одной из ее 
сторон 

Артемка » в 6-м опыте в 5 (из 6) случаях обход со стороны 
движения корма; в последующих опытах — правиль- 
ные обходы 

Цыганка грач в 3-м опыте в 5 (из 6) случаях обход со стороны 


движейия корма; затем начались обходы ширмы 
только с одной стороны 


Из табл. 45 видно, что правильные обходы ширмы со сложной 
приставкой со 2—6-го опытов наблюдались у 5 птиц (Пава, Варяг, 
Краля, Артемка и Цыганка). 2 нтицы (Варя и Жюля) начали об- 
ходить ширму со сложной приставкой только с одной стороны. 

Из 4 птиц, начавших обходить ширму со сложной приставкой 
со стороны движения кормушки с кормом, эти правильные обходы 
ширмы у 2 из них скоро оказались нарушенными. Грач Цыганка 
и ворона Краля начали обходить ширму главным образом только 
с одной из ее сторон, а у вороны Павы после правильного решения 
задачи развилась резкая фобия! обстановки опыта (боязнь ширмы 


и кормушек). 
* Фобия—навязчивая, невротическая, пассивнообороиительная реакция. 
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Обходы ширмы со сложной приставкой у тех из наших птиц, 
которые после некоторого индивидуального опыта оказались в со- 
стоянии обходить ее со стороны движения кормушки с кормом, 
осуществлялись в результате «обрастания» экстраполяционных 
рефлексов (которых при решении этой сложной задачи, видимо, 
недостаточно для правильного обхода ширмы) условнорефлектор- 
ными компонентами. 

В качестве примера приведем опыты с сорокой Артемкой. Эта 
птица в первом же опыте с ней (1. ПТ 1957 г.) обошла во всех слу- 
чаях ширму и ширму с приставкой со стороны направления дви- 
жения кормушки с кормом. Однако когда в этом же опыте была 
поставлена сложная приставка, у сороки наблюдались затрудне- 
ния в обходе ширмы со стороны направления движения корма. 

В следующем опыте (5. ПТ) птица во всех случаях обошла шир- 
му со сложной приставкой только с одной правой стороны шир- 
мы, Однако в тех случаях, когда кормушка двигалась налево, 
сорока, выбежав из сложной приставки, бежала в направлении 
движения кормушки с кормом, но ширму не обегала, а возвра- 
щалась назад и обегала ее со стороны движения пустой кормушки. 

В двух следующих опытах 8 и 12. ПШ в поведении сороки про- 
изошли изменения. Обходы ширмы справа она делала безошибоч- 
но, но в двух случаях (из 6) правильно обежала ширму и слева. 
Этого индивидуального опыта для нее было достаточно и, начи- 
ная уже со следующих опытов (15 и 19. ПТ), птица стала безощи- 
бочно обходить ширму со сложной приставкой со стороны направ- 
ления движения кормушки с кормом, независимо от стороны, куда 
двигался корм. 

Этот пример показывает, как происходит формирование слож- 
ного акта поведения у животного. Одних экстраполяционных реф- 
лексов для обхода ширмы со сложной приставкой оказалось 
недостаточно; необходим был еще и длительный индивидуальный 
опыт. 

Обход ширмы со сложной приставкой с правой стороны ока- 
зался для сороки уже достаточно известным путем, а обход с 
левой стороны еще недостаточно закрепленным индивидуаль- 
ным опытом. Поэтому каждый раз при движении корма налево 
она в результате достаточно выраженного экстраполяционного 
рефлекса бежала налево, но не добегала до корма. Очевидно 
след от направления движения корма в эту сторону удерживался 
ее нервной системой не настолько долго, чтобы птица могла про- 
бежать весь длинный путь. Для этого необходимо еще и услов- 
норефлекторное «знание» пути, который ведет к корму. Двух об- 
ходов (в опытах 8 и 12. 1] с левой стороны ширмы было для пти- 
цы достаточно, чтобы в последующих опытах обходить ширму со 
сложной приставкой со стороны направления движения корма. 
Однако если бы у сороки экстраполяционные рефлексы не были 
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бы достаточно выражены, то обходы ширмы со сложной прис- 
тавкой справа, несомненно, закрепились бы условнорефлектор- 
но и она обходила бы ширму со сложной приставкой только с 
одной правой стороны. 

Итак, условные рефлексы, образующиеся на месте подкормки 
с одной из сторон ширмы у животных с относительно слабо разви- 
тыми экстраполяционными рефлексами приводят к шаблонным 
обходам ширмы с одной из ее сторон, у животных же с доста- 
точно хорошо развитыми экстраполяционными рефлексами (вра- 
новые птицы) условные рефлексы, наоборот, дополняют их и 
облегчают возможность обходов ширмы со стороны направ- 
ления движения корма. Хотя у врановых птиц условные реф- 
лексы играют несомненную роль при обходах ширмы со сто- 
роны направления движения корма, тем не менее эти птицы, в от- 
личие от кур, способны к быстрой перестройке своего поведения 
при изменении этой задачи. 

При переходе к опытам, в которых оба выхода в сложной при- 
ставке открывались, врановые птицы сразу выбегали из ближай- 
шего к корму выхода и обегали ширму со стороны направления 
движения кормушки с кормом. В качестве примера можно привес- 
ти опыт с сорокой Артемкой. 


Опыт 29. ПГ. Сксрость движення кормушек за ширмой 7— 10 см/сек, 

39) 11 час. 54 мин. Кормушка с кормом двигается налево. Птица сразу от- 
скакивает от щели, затем заглядывает в нее, выбегает из сложной приставки 
и на 14-й сек. добегает до кормушки с кормом. 

40) 11 час. 56 мин. Кормушка с кормом двигается направо; сорока пово- 
рачивается в сторону направления движения корма, выбегает из сложной при- 
ставки и на 7-й сек. добегает до кормушки с кормом. 

В И час. 58 мин. и 12 час. 08 мин. было поставлено еще два аналогичных 
эксперимента, в которых птица обежала ширму со стороиы направления дви- 
жения кормушки с кормом. Затем в сложной приставке былн открыты оба 
выхода. 

43) 12 час. 07 мин. Кормушка с кормом двигается налево, сорока сразу 
выбегает через ближайший к корму выход и на 8-й сек. добегает до кормушки 
с кормом. 

44) 12 час. 10 мнн. Кормушка с кормом двигается направо. Птица сразу 
поворачивается в сторону направления движения корма, выбегает через бли- 
жайший к корму выход и на 7-й сек. добегает до кормушки с кормом. 


Из приведенного опыта ясно видно, что, как только условия 
опыта изменились, сорока сразу перешла на наиболее соответст- 
вующий данным условиям способ решения задачи, выбегая из 
ближайшего к корму выхода. В этом проявилось отличие врано- 
вых птиц от кур, которые с трудом переходят к правильному 
решению более простой задачи, потому что решение более труд- 
ной задачи условнорефлекторно автоматизировалось. 

Выше мы уже указывали, что у вороны Павы во время опы- 
тов с ширмой с приставкой появились симптомы боязни обста- 
новки опыта. Эти симптомы то появлялись, то исчезали, однако 
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когда мы перешли к опытам со сложной приставкой, фобия об- 
становки опыта резко усилилась и с вороной невозможно стало 
работать. 

Интересно отметить, что в первом опыте с ширмой со сложной 
приставкой у Павы проявлялась явная боязнь только левой 
стороны ширмы. Во 2-м опыте для того, чтобы повысить пищевую 
возбудимость птицы, мы к мясу (с которым обычно проводятся 
опыты) прибавили творог. Эту смесь птица ела с чрезвычайной 
жадностью и во всех 4 случаях без симптомов фобии обошла 
ширму со стороны движения кормушки с кормом и подбегала 
к ней. 

Однако это напряжение экстраполяционнорефлекторной дея- 
тельности оказалось для нервной системы птицы непосильным, и 
в следующих опытах (2 и 5. УП) проявилась резко выраженная 
фобия всей обстановки опыта. Птица стала бояться не только ле- 
вой, но и правой стороны ширмы; она с боязнью подходила к кор- 
му, поставленному на расстоянии нескольких десятков сантимет- 
ров от ширмы. Приводим протокол этого опыта. 

5. УП. 12 час. 10 мин. Пава не заходит ни в сложную ин в простую при- 


ставки, боится всей обстановки опыта. 
12 час. 53 мин. Простая н сложная прнставки убраны. Птица одну ширму 


боится меньше, чем ширму с приставками. 

12 час. 58 мин. Пава с чрезвычайно большой настороженностью клюет 
корм через щель. Клюнув, сразу отскакивает. Кормушка с кормом двигается 
направо. Скорость движення корма — 7 см/сек, длниа пути — 35 см. Ворона в 
момент начала движения кормушкн с кормом отскакивает от щелн, однако 
бежит в сторону движения корма, обегает ширму справа, но к корму не под- 
ходит, в течение 15 сек. смотрит на него и затем убегает. 

13 час. 04 мин. Кормушку с кормом ставят с наружной стороны ширмы 
около щели. Пава подходит к кормушке н без всяких признаков боязни клюет 
корм. 

13 час. 05 мин. Кормушка помещается за ширму.Скорость движения кор- 
мушек — 7 см/сек.; длина пути — 35 см. Кормушка с кормом двигается нале- 
во, В момент начала ее движения ворона отскакивает от щели, бежит в сторону 
движения кормушки с кормом; обегает ширму с левой стороны, но к корму не 
подходит. а бежнт на противоположную сторону ширмы, обегает ее, подходит 
к пустой кормушке и заглядывает в нее. 


Из приведенных опытов видно, что у Павы в результате реше- 
ния трудной для ее нервной системы задачи (обходов ширмы со 
сложной приставкой со стороны движения корма) нарушилась 
нормальная нервная деятельность. Появилась боязнь двигающе- 
гося корма и обстановки опыта. Особенно резко эта фобия разви- 
лась по отношению к обстановке наиболее трудного опыта (ширма 
со сложной приставкой). Необходимо отметить, что Пава была со- 
вершенно ручной вороной, ее взяли из школьного биологического 
кружка, где она находилась несколько лет. В нашей лаборато- 
рии Пава жила больше года. Ее часто выпускали из клетки в лабо- 
раторию, и никогда не было замечено, чтобы она проявляла хотя 
бы малейшие симптомы боязни обстановки лаборатории. 
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„После чрезмерного напряжения экстраполяционнорефлектор- 
ной деятельности у птицы развилось патологическое поведение — 
резко выраженная фобия. Опыты с Павой были прекращены. 
Решили дать ей длительный отдых. Через 3 недели (26. УП) 
Пава пала. 

Мы подробно рассмотрели развитие патологического состоя- 
ния этой вороны, потому что появление фобии при решении за- 
дач, трудных для нервной системы, наблюдали еще у 2 ворон: 
Вари и Варяга. 

Варя — единственная ворона, которая обходила ширму без 
приставок не со стороны движения кормушки с кормом, а только 
с правой ее стороны, независимо от направления движения корма. 
Угашение условнорефлекторного обхода ширмы с этой стороны 
привело к правильным обходам птицей ширмы. Однако в следую- 
щем опыте Варя стала бояться подходить к кормушке с кормом. 
Особенно резко фобия проявилась после того, как задача была 
усложнена, и ворона должна была обходить ширму с приставкой. 
Лечение развившейся фобии бромистым натрием оказалось ус- 
пешным. Боязнь исчезла. 

У Варяга анализ причин появления фобии затрудняется тем, 
что птица во время опыта 21. [ (когда она ела через щель) испу- 
галась случайного звукового раздражителя. В опыте 24. | 
боязнь подходить к корму проявилась только во время первого 
движения его за ширмой со сложной приставкой; в остальных же 
5 случаях движения корма никаких намеков на фобию не было. 
В опыте же 31. Гопять появилась боязнь обхода ширмы во время 
первых двух движений корма за ширмой. В следующем опыте 
(4. 11) не было никаких симптомов фобии, однако ворона при 5 
(из 6) движениях кормушек за ширмой со сложной приставкой 
обошла ее только с одной (правой) стороны. В дальнейшем опыты, 
в которых фобия обстановки периодически то появлялась, то ис- 
Чезала, перемежались с опытами, в которых ворона обходила 
ширму со сложной приставкой преимущественно с одной ее сто- 
роны (правой). К середине марта ворона начала обходить ширму 
только со стороны движения кормушки с кормом; исчезла фобия 
обстановки опыта. Весьма вероятно, что реакция испуга, вы- 
званная случайным звуковым раздражителем в опыте 21.Г, под- 
держивалась невротическим состоянием птицы, наступившим в ре- 
зультате перенапряжения ее нервной системы при решении труд- 
ной задачи. О том, что эта задача была трудной для нервной систе- 
мы птицы, свидетельствует постоянная тенденция кобходу ширмы 
только с одной из ее сторон — условнорефлекторная автома- 
тизация решения задачи. . 

Физиологический анализ, проведенный М. К. Петровой (1935) 
в лаборатории И. П. Павлова на собаках, показал огромную роль 
Перенапряжения нервной системы в проявлении фобии, как ре- 
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зультата предшествующей нервной травмы каким-либо пугающим 
раздражителем. Очевидно, в нашем случае перенапряжение нерв- 
ной системы, вызываемое необходимостью решения трудной зада- 
чи, и привело к длительному сохранению последствия случайно- 
го испуга. 

Подводя итог опытам с врановыми птицами, можно сказать 
следующее. Эти птицы в подавляющем большинстве случаев об- 
ходят ширму (без приставок) со стороны движения кормушки 
с кормом уже в первом опыте. Последующее усложнение опыта 
затрудняет обходы ширмы со стороны движения корма. Наиболь- 
шие трудности возникают в опытах с ширмой со сложной пристав- 
кой. я многие птицы со 2—6-го опытов начинают обходить 
ширму со стороны движения кормушки с кормом, тем не менее 
напряжение их нервной системы в результате необходимости ис- 
пользовать экстраполяционные рефлексы при решении трудных 
задач приводит к развитию патологических симптомов поведе- 
ния — развитию фобии. Трудность правильных обходов ширмы со 
сложной приставкой выражается также в том, что некоторые пти- 
цы начинают обходить ее только с одной стороны, независимо от 
направления движения кормушки с кормом. 

Опыты с кроликами. Поведение 3 бывших у нас под опытом 
кроликов в первом опыте с ними оказалось довольно однотипным. 
В первом и втором опытах кролики при 14 (из 16) движениях 
кормушек за ширмой, вынув голову из щели, бежали в направ- 
лении движения кормушки с кормом. Однако эти поисковые дви- 
жения ослабевали и, пробежав 30—60 см вдоль ширмы, животные 
или просто отбегали от ширмы, или, даже обойдя ее, переставали 
искать корм и не подходили к кормушке. Из 16 случаев движения 
кормушек они обошли ширму со стороны движения кормушки © 
кормом 5 раз, но ни разу не подошли к корму; со стороны, про- 
тивоположной движению корма, был один обход; в 10 случаях 
кролики вообще не обошли ширму. 

Дальнейшая работа показала индивидуальные различия в 
поведении изучаемых кроликов. 

Кролик Колька. У этого кролика в первых опытах 
с ним наблюдались ясные экстраполяционные движения в сторо- 
ну направления движения корма. В течение первых 6 опытов кро- 
лик В 19 случаях (из 25) побежал в направлении движения корма 
(однако обошел ширму и подошел к корму только в 7 случаях); 
побежал в сторону, противоположную направлению движения 
корма, в 4 случаях и в 2 случаях побежал от ширмы приблизи- 
тельно под уголом 45—50° в направлении, противоположном дви- 
жению корма. 

После этих 6 опытов с кроликом в течение 11 месяцев не прово- 
дилось работы. После перерыва у него опять преобладали про- 
бежки и обходы ширмы со стороны направления движения кор- 
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мушки с кормом. Однако начиная с 6-го опыта (после перерыва) 
у кролика начались условнорефлекторные обходы ширмы только 
с одной (правой) стороны, вне зависимости от направления дви- 
жения корма. К 10-му опыту эти обходы приобрели совершенно 
однообразный характер: кролик каждый раз, независимо от 
направления движения кормушки с кормом, бежал на правую сто- 
рону ширмы и подбегал к кормушке (пустой или с кормом). За- 
тем мы начали угашать его условнорефлекторный обход ширмы 
с правой стороны, т. е. стали двигать кормушку с кормом на ле- 
вую сторону ширмы. После 47 таких движений кормушки услов- 
норефлекторный обход животным ширмы справа угас: кролик в 
одном и том же опыте обошел ширму подряд 3 раза слева и дощел 
до корма. Затем корм начал двигаться через раз по обычному 
стандарту то на одну, то на другую сторону ширмы. Однако те- 
перь кролик начал обходить ширму только с левой ее стороны, 
т. е. в результате угашения условнорефлекторный обход ширмы 
справа заменился обходом ее слева. Было опять начато угащение 
условнорефлекторных обходов, но уже с левой ее стороны. 
После 26 продвижений кормушки на правую сторону ширмы ус- 
ловнорефлекторный обход ширмы с левой ее стороны угас: кро- 
лик 3 раза подряд обошел ширму и подошел к корму с правой 
стороны. Но теперь, когда корм стал двигаться в обе стороны, 
оказалось, что кролик упорно начал обходить ее только с правой 
стороны. На этом опыты с кроликом Колькой были прекращены. 
Стало ясно, что условнорефлекторный обход ширмы с одной из ее 
сторон после его угашения заменяется условнорефлекторным 
обходом ширмы с другой ее стороны. Экстраполяционные рефлек- 
сы, которые ясно наблюдались в первых опытах с этим кроли- 
ком, оказались совершенно заторможенными условнорефлектор- 
ными обходами ширмы с одной Из ее сторон. 

Кролик Серка. У этого кролика экстраполяционные 
движения в направлении перемещения корма, наблюдавшиеся 
в 1-м опыте, уже с 3-го опыта начали заменяться условнорефлек- 
торным обходом ширмы только с одной (правой) ее стороны. 
К И\-му опыту они приобрели совершенно однотипный характер: 
кролик каждый раз, вне зависимости от направления движения 
корма, обегал ширму с правой стороны и подбегал к кормушке 
(пустой или с кормом). Затем мы начали угащать условнорефлек- 
торный обход ширмы с правой стороны, т. е. двигать корм только 
на левую ее сторону. Угашение шло медленно. Лишь после 115 
продвижений корма налево кролик два раза подряд обошел шир- 
Му с левой ее стороны. Затем кормушка с кормом начала двигать- 
ся попеременно в обе стороны ширмы. Животное начало обхо- 
дить ширму правильно со стороны движения корма. На следую- 
щий день после прекращения угашения, кролик во всех случаях 
движения кормушек обошел ширму со стороны движения кор- 
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мушки с кормом. Когда мы убедились, что после угашения услов- 
норефлекторного обхода ширмы с одной из ее сторон, появился 
экстраполяционнорефлекторный способ обхода ширмы и достиже- 
ния корма, животному была предложена следующая по степени 
трудности задача — ширма с приставкой. 

С первого же опыта во всех случаях движения кормушек с 
кормом кролик начал обходить ширму с приставкой только с ле- 
вой стороны. Во 2-м опыте приставка была убрана, но животное 
продолжало обходить игирму только с одной ее стороны. Следова- 
тельно, как только задача оказалась слишком трудной для нерв- 
ной системы, животного, оно перешло на условнорефлекторный 
способ решения задачи, хотя и менее адекватный (животное под- 
кармливалось только через раз), но более легкий. Однако услов- 
норефлекторный обход ширмы с приставкой оказал влияние и на 
решение более простой задачи — ширмы без приставки, которую 
перед этим кролик обходил со стороны направления движения 
кормушки с кормом; теперь он стал обходить только с одной 
левой ее стороны. 

Однако эти односторонние обходы ширмы без приставки с ле- 
вой ее стороны продолжались недолго. После 4 движений кормуш- 
ки направо кролик пошел по направлению движения корма. В сле- 
дующих 2 опытах он начал обходить ширму почти без ошибок, идя 
каждый раз в направлении движения кормушки с кормом. Одна- 
ко такой способ решения задачи оказался все же непосильным для 
нервной системы этого кролика. В следующих с ним опытах опять 
начали появляться односторонние обходы ширмы только с одной 
из ее сторон (теперь направление обходов от опыта к опыту стало 
меняться, иногда они были преимущественно с левой, иногда 
с правой ее стороны). Иногда кролик вообще не обегал ширму, а 
сразу после движения кормушек убегал от ширмы и не подходил 
к ней. Вместе с тем у животного появились ясные симптомы фобии. 
Кролик, подбегая к щели ширмы, начинал есть корм не сразу, а, 
сунув морду в щель, вдруг убегал от щели; появился характерный 
стук задними лапами, свидетельствующий о возбужденном со- 
стоянии животного. Существенно, что симптомы фобии и от- 
казы от работы наблюдались в тех опытах, когда кролик обходил 
ширму со стороны направления движения кормушки с кормом. 

В дальнейших опытах у кролика усилилась тенденция к об- 
ходу ширмы в основном с какой-либо одной из ее сторон. Иногда 
в первой половине опыта он обходил ее, например, с правой сто- 
роны, в другой половине опыта — с левой. Одновременно с появ- 
лением обходов ширмы с одной из ее сторон, т. е. когда кролик 
перешел с экстраполяционнорефлекторного способа решения пред- 
ложенной задачи на условнорефлекторный, исчезли и все симпто- 


мы фобии. 


Кролик Пышка. У этого кролика в течение первых двух 
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опытов с ним наблюдались преимущественно пробежки вдоль шир- 
мы в направлении движения кормушки с кормом. Однако живот- 
ное ширму не обходило и к кормушке не подходило. Затем нача- 
лись обходы ширмы в основном с одной (левой) ее стороны. В 6-м 
опыте кролик при всех 6 движениях кормушек обежал ширму с ле- 
вой стороны. Однако условнорефлекторный шаблон обхода шир- 
мы с одной ее стороны все же у него не установился. В и 11-м 
опытах он начал обходить ширму преимущественно со стороны 
направления движения кормушки с кормом. Тогда животному бы- 
ла предложена более трудная задача — ширма с приставкой. 
Эта задача оказалась трудной для нервной системы кролика. 
Наблюдались случайные, беспорядочные обходы ширмы с при- 
ставкой с обеих ее сторон, отказы от обхода ширмы вообще, по- 
пытки проникнуть через щель ширмы. Было решено испытать на 
фоне явного затруднения решения этой задачи действие броми- 
стого натрия. Результат опытов оказался весьма показательным, 

В опыте (21.1), после того как кролик 5 раз подряд обошел шир- 
му с приставкой с левой стороны, ему ввели 150 мг бромистого 
натрия. Через 45 мин. после этого опыт был продолжен. Оказа- 
лось, что из 6 движений кормушки с кормом за ширмой с пристав- 
кой в 5 случаях кролик обошел ее в направлении движения 
корма. 

В следующие дни (24 и 28.) кролик при движении кормушки 
с кормом за ширмой с приставкой в 10 случаях из 14 обошел ее 
со стороны направления движения корма. 

Таким образом, однократное введение бромистого натрия ока- 
зало положительное влияние на решение трудной для нервной 
системы задачи — обхода ширмы с приставкой со стороны направ- 
ления движения корма. 

Следующую по трудности задачу (обход ширмы со сложной 
приставкой) кролик не смог решить. Уже с первого опыта живот- 
ное начало обходить ширму с одной (правой) ее стороны, незави- 
симо от направления движения корма. После 7 опытов, в течение 
которых кролик обходил ширму в основном с правой стороны, за- 
дачу упростили: сложную приставку убрали. Оказалось, что 
условнорефлекторный обход ширмы с одной правой ее стороны 
сохранился теперь и при решении задачи с ширмой с приставкой 
и даже задачи с ширмой без приставки. 

После 3-недельного перерыва (с 12.111 по 1.[У), во время кото- 
рого никаких опытов с кроликом не производилось, животное 
опять начало обходить ширму без приставки со стороны направ- 
ления движения кормушки с кормом; ширму же с приставкой кро- 
лик продолжал обходить только с одной (правой) ее стороны. 

Однако обходы ширмы без приставки со стороны направления 
движения кормушки с кормом продолжались после перерыва 
всего в течение нескольких опытов. Появилась ясная тенденния 
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к обходам ширмы с одной (правой) ее стороны. Вместе с тем в опы- 
те 6.У появились первые признаки фобии, выразившиеся в бояз- 
ни ширмы и щели. С 9.У мы начали двигать кормушку только 
на левую сторону ширмы. Угашение выработавшегося условно- 
рефлекторного автоматизма и необходимость решения задачи при 
помощи экстраполяционных рефлексов оказались трудными для 
кролика. В опытах 19 и 28. У кролик проявлял ясно выраженную 
фобию обстановки опыта. Проявлялась боязнь главным образом 
левой стороны ширмы, именно той стороны, вдоль которой теперь, 
двигался корм. Однако после того, как произошло угашение 
условнорефлекторного обхода ширмы с правой ее стороны и кро- 
лик начал опять обегать ширму со стороны направления движе- 
ния кормушки с кормом, начала ослабевать и фобия обстановки 
опыта. Таким образом, переход от условнорефлекторного способа 
решения задачи к экстраполяционному оказался особенно труд- 
ным для уже истощенной предыдущими опытами нервной систе- 
мы кролика. 

Давая общую оценку особенностям нервной деятельности кро- 
ликов, выявленным в опытах с ширмой, можно сказать следую- 
щее. Экстраполяционнорефлекторный способ нахождения корма 
выражен у них относительно слабо. Попытки найти пищу, двига- 
ющуюся за ширмой, при помощи экстраполяционных рефлексов, 
проявлявшихся в течение первых опытов, имеют ясную тенден- 
цию к замене условнорефлекторными обходами ширмы. Напря- 
жение нервной системы в результате решения задачи при помощи 
экстраполяционных рефлексов приводит к появлению симптомов 
невротического состояния ‘. 

Опыты с ширмой показали, что у разных видов животных 
наблюдаются значительные различия в способе нахождения кор- 
ма, отодвигающегося от щели, через которую подопытное живот- 
ное получало информацию о направлении движения раздражи- 
теля. Для одних видов животных (голуби, утки) эта информация. 
практически не имеет значения для направления его поиска. 
Наблюдающиеся у некоторых голубей в первых опытах пробежки 
в направлении движения корма угасают, и у них вырабатывают- 
ся условнорефлекторные обходы ширмы лишь с одной из ее сто- 
рон, независимо от направления движения корма. Отодвигаю- 


1 После того как была написана эта книга, закончились опыты еще с 
двумя кролнками. Оба они обходили ширму в осиовном с одной нз ее 
сторон, независимо от направлеиия движения корма. После угашеиия од- 
ностороннего обхода ширмы у одного из кроликов стали наблюдаться пра- 
внльные обходы ширмы со стороны движения корма. Одновременно появи- 
лись симптомы нарушения обычного поведения, проявляющиеся в общей за- 
торможенности, «застывании» около щели после отодвигания корма. Одна- 
ко правильные обходы ширмы вскоре заменились опять ее односторонними 
обходами. Однавремеиио исчезли и все симптомы нарушения нормального 
поведения, 
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щийся от щели корм приобретает сигнальное значение для обхода 
ширмы лишь с одной из ее сторон, и этот условный рефлекс при- 
обретает у данных животных стереотипный, автоматизированный 
характер и с трудом угасает. 

Для кур и кроликов получаемая через щель ширмы инфор- 
мация о направлении движения раздражителя имеет уже некото- 
рое значение при выборе направления, поиска пищи. Как среди 
кур, так и среди кроликов встречались особи, которые использо- 
вали полученную информацию для обхода ширмы с той из ее сто- 
рон, вдоль которой подвинулся раздражитель. Однако для систе- 
матических обходов ширмы со стороны направления движения 
раздражителя им требовался определенный индивидуальный 
опыт. Таким образом, отодвигающийся от шели раздражитель 
может иметь для кур и кроликов не только значение сигнала к 
условнорефлекторному обходу ширмы с какой-либо одной из ее 
сторон, но может явиться информацией для животного и о на- 
правлении движения. Однако для нервной системы этих живот- 
ных, видимо, легче использовать получаемую информацию 
для выработки условнорефлекторного обхода ширмы с од- 
ной из ее сторон без учета направления движения раздражи- 
теля. 

Врановые птицы используют получаемую информацию о на- 
правлении движения раздражителя за ширмой для поиска корма. 
Им почти не нужен индивидуальный опыт для обходов ширмы в 
направлении движения раздражителя. 

Когда же задача усложняется (к ширме приставляется прос- 
тая или сложная приставка) наблюдаются затруднения в решении 
задачи. Появляется ясно выраженная тенденция к обходам ширмы 
с какой-либо одной из ее сторон, без учета направления движения 
раздражителя. Однако после некоторого индивидуального опыта 
многие врановые птицы оказываются в состоянии обходить шир- 
му с приставкой и со сложной приставкой со стороны направления 
движения раздражителя, но эта задача достаточно трудна для 
их нервной системы: у некоторых особей развивалось невротиче- 
ское состояние, проявляющееся в виде боязни обстановки 
опыта. 

Проведенное исследование показало определенное взаимоот- 
ношение, существующее между условными и экстраполяционными 
рефлексами. Для обхода ширмы со стороны направления движе- 
ния корма большинству изученных животных требовался инди- 
видуальный опыт. Только врановые птицы оказались в состоя- 
нии обходить ширму со стороны направления движения корма 
без предварительного индивидуального опыта. Когда же усло- 
вия опыта были усложнены (ширма с приставкой и ширма со 
сложной приставкой), и этим птицам (хотя и не всем) требовал- 
ся индивидуальный опыт. 
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Огромное значение индивидуального опыта выявилось в опы- 
тах с курами. Некоторые из них оказались в состоянии обхо- 
дить даже ширму со сложной приставкой со стороны иаправле- 
ния движения корма, но для этого им необходим многонедельный 
индивидуальный опыт. Однако у тех животных, у которых экст- 
раполяционные рефлексы крайне слабо выражены (например, 
голуби ! и утки), и длительный индивидуальный опыт не привел 
к обходам простой ширмы со стороны направления движения кор- 
мушки с кормом. 

Условнорефлекторное «обрастание» экстраполяционных реф- 
лексов ясно выявилось в приведенных опытах на тех из наших 
кур, которые после длительного индивидуального опыта оказа- 
лись в состоянии обходить ширму со сложной приставкой со сто- 
роны направления движения корма. Упрощение стереотипной за- 
дачи (открывание обоих выходов в сложной приставке) приводи- 
ло к увеличению ошибок. Однако такое изменение условий опы- 
та не затрудняет возможность правильных решений задачи у 
врановых птиц. Эти опыты показывают, что условнорефлектор- 
ные компоненты автоматизируют решение задачи в большей сте- 
пени у тех животных, у которых экстраполяционные рефлексы 
выражены относительно слабо. При значительном их развитии 
для адекватного решения задачи животному не требуется боль- 
шого индивидуального опыта, и ее решение оказывается в мень- 
шей степени условнорефлекторно автоматизированным. 

При определенных условиях экстраполяционные и условные 
рефлексы могут находиться и в антагонизме по отношению друг 
к другу, т. е. между ними могут наблюдаться отрицательноин- 
дукционные отношения. Животные со слабо выраженными экст- 
раполяционными рефлексами в течение первого, а иногда и вто- 
рого опыта с ширмой пытаются обходить ее со стороны направ- 
ления движения кормушки с кормом. Но как только у них выра- 
батывается односторонний условнорефлекторный обход ширмы, 
попытки идти в направлении движения кормушки с кормом исче- 
зают. Однако после угашения одностороннего обхода ширмы или 
после перерыва в работе (в результате которого условнорефлек- 
торная связь ослабевает) экстраполяционные рефлексы снова 
начинают проявляться: животное пытается обойти ширму со сто- 
роны направления движения кормушки с кормом. 

Торможение одних рефлексов другими ясно выступает и при 
усложнении задачи. Если животное, обходящееширму, и дажешир- 
му с приставкой, со стороны направления движения кормушки с 


1 После того как была написана эта книга, Д. А. Флёсс и Г. П. Парфенов 
провели опыты на 4 голубях. Несмотря на облегчение условий опыта с простой 
ширмой (недопущение образования односторонних условнорефлекторных об- 
ходов и укорочение ширмы), у этих птиц не удалось добиться систематических 
обходов ширмы со стороны направления движения корма. 
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кормом, не в состоянии это сделать в опыте с ширмой со сложной 
приставкой, оно переходит на односторонний ее обход. Однако од- 
носторонний обход часто сохраняется и при упрощении задачи: 
при переходе вновь к опытам с ширмой с приставкой и даже с 
ширмой без приставок. Нервная система, перейдя с экстраполя- 
ционного способа решения задачи на условнорефлекторный, про- 
должает сохранять его и при решении более легких задач, кото- 
рые ранее решались при помощи экстраполяционных рефлексов. 

Переход к условнорефлекторному способу решения трудной 
задачи имеет, видимо, биологическое значение Перенапря- 
жение нервной системы при использовании 
экстраполяционных рефлексов приводит к раз- 
витию невротического состояния, проявляюще- 
гося в виде боязни обстановки опыта. Фобия в 
наших опытах не развивалась, если животное 
обходило ширму с одной из ее сторон, то есть 
решало предложенную задачу условнорефлек- 
торным способом, 


* * 
* 


Обнаружение большого различия в степени развития экстра- 
поляционных рефлексов у изученных видов животных дает 
основание предполагать, что этот вид рефлекторной деятельности 
значительно изменяется в филогенезе. 

Исследования по сравнительной физиологии условнорефлек- 
торной деятельности, особенно детально проведенные Л. Г. Во- 
рониным (1957) и его сотрудниками, показали, что основное раз- 
личие между разными классами животных проявляется не в ско- 
рости образования простых условнорефлекторных связей, 
а в выработке различных форм внутреннего торможения и разви- 
тии аналитикосинтетической деятельности. 

Можно предположить, что эволюция высшей нервной дея- 
тельности шла не только по пути изменения безусловных и 
условных рефлексов, но и по пути развития экстраполяцион- 
ных рефлексов, являющихся одним из проявлений способности 
животных к установлению быстро образующихся ассоциации 
между явлениями внешнего мира, находящимися в причинно- 
следственных отношениях друг по отнсшению к другу. 

Появившись, видимо, на относительно поздних этапах филоге- 
неза, экстраполяционные рефлексы, расширив адаптивные воз- 
можности нервной деятельности, развились у позвоночных жиИ- 
вотных, создавая возможности для адекватных «прогнозирую- 
щих» рефлекторных реакций в условиях многообразного измене“ 
ния внешнего мира. 

Говоря о том, что экстраполяционные рефлексы дают в03“ 
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можность животным «предусматривать» наступление элементар- 
ных событий будущего, необходимо указать, что последнее мо- 
жет осуществляться не только при помощи экстраполяционных 
рефлексов. 

«Предусмотрение» наступления событий будущего достигается 
также при помощи сложной безусловнорефлекторной деятель- 
ности. Нередко рефлекторная реакция осуществляется еще до 
того, как раздражитель пришел в непосредственный контакт с ор- 
ганизмом. Дистантное восприятие каких-либо проявлений без- 
условнорефлекторного раздражителя «предупреждает» живот- 
ное о его появлении и дает взможность адекватно реагировать 
на этот раздражитель. Когда темный силуэт хищной птицы по- 
является над только что вылупившимся птенцом куропатки, 
последний припадает к земле или прячется. Это—-реакция преду- 
смотрения возможности наступления события будущего, спо- 
собность к которой появилась в результате длительного естествен- 
ного отбора в предшествующих поколениях. Безусловнорефлек- 
торное «предусмотрение» наступления событий будущего явилось 
важнейшим условием адекватной реакции на те сравнительно 
немногочисленные раздражители в окружающей среде, которые 
имеют псстоянное биологическое значение для организма. 

При помощи условных рефлексов также достигается возмож- 
ность «предусмотреть» наступление событий будущего. Индиф- 
ферентные раздражители, совпадающие во времени с действием 
безусловнорефлекторных раздражителей, приобретают сигналь- 
ное значение. Но это происходит только при условии относитель- 
но стабильных отношений между действием индифферентных и 
безусловнорефлекторных раздражителей. В условиях же много- 
образнейшего изменения окружающей среды животному орга- 
низму необходимо адекватно реагировать и на многочисленные 
изменения отношений между раздражителями, не находящимися 
в стабильных отношениях. Хищник может броситься на свою 
жертву с разных дистанций, с разной скоростью и с разных сто- 
рон. В результате быстро образующихся ассоциадий между 
хищником (включающим в себя как раздражитель и три указан- 
ные переменные) и неподвижной средой преследуемое животное 
имеет возможность экстраполировать направление движения 
хищника, уменыцая тем самым возможность быть пойманным. 

Использование животными способности к экстраполяции 
для избежания столкновения с раздражителями, вызывающими 
оборонительную реакцию, мы наблюдали и в природе. Приведем 
примеры. 

Наблюдение 1. По направлению, перпендикулярному пути 
бегущей собаки, движется грузовик. Если бы собака продолжа- 
ла двигаться в том же темпе, она через несколько секунд оказа- 
лась бы под колесами автомобиля. Однако собака ускоряет бег 
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и успевает пробежать место пересечения обоих путей еще до то- 
го, как автомобиль достиг его. Как только место пересечения 
оказывается пройденным, животное снова замедляет движение 
и бежит с прежней скоростью. 

Наблюдение 2. Поперек шоссе, с одной его стороны на другую, 
перебегает ворона. В это время по шоссе идет машина (скорость— 
80 км/час). Когда машина подъезжает на 30—40 шагов, ворона, 
скорость движения которой явно недостаточна для того, чтобы 
успеть перебежать через шоссе перед машиной, делает несколько 
взмахов крыльями, перелетает через шоссе в том же направлении 
и садится на обочину дороги; машина проезжает в 1,5—2 м от 
птицы. 

Таким образом, при помощи экстраполяционных рефлексов, 
осуществляющихся в результате быстро образующихся ассоциа- 
ций между раздражителями и внешней средой, достигается воз- 
можность элементарного предусмотрения наступления события 
будущего не только в относительно стабильных, «привычных» для 
животного условиях, но и в среде с многообразными изменениями 
отношений между раздражителями. 

Возникает вопрос, имеются ли какие-либо элементарные ана- 
томофизиологические механизмы, лежащие в основе экстрапос- 
ляционных рефлексов. Мы полагаем, что в порядке рабочей гипо- 
тезы можно высказать по этому поводу некоторые ссображения. 

Наш фактический материал дает основание предположить, что 
основное различие между изученными видами животных заклю- 
чается, во-первых, в различной длительности удержания их нерв- 
ной системой следов от подействовавших раздражителей и, во-вто- 
рых, в использовании этих следов для формирования быстро сб- 
разующихся ассоциаций и на их основе — экстраполяции направ- 
ления двигающегося раздражителя. 

Современные цитологические исследования указывают на на- 
личие нейронных механизмов удерживающих следы от подейст- 
вовавших раздражителей. Лоренте де Но (К. Гогеге 4е №, 
1951) показал наличие в коре мозга цепей замкнутых колец ней- 
ронных связей, благодаря которым не только проводятся импуль- 
сы возбуждения по Центральной нервной системе, но в резуль- 
тате циркуляции импульсов по замкнутым кольцам обратных 
связей обеспечивается сохранение состояния возбуждения ней- 
ронов мозга после прекращения действия раздражителя. Мы по- 
лагаем, что этот физиологический механизм кратковременной, 
«оперативной» памяти может быть использован нервной системой 
для удержания следа от подействовавшего раздражителя, Что 
является необходимым условием для осуществления экстра- 
поляционных рефлексов '. 


1 Значение сохранения эффектов прошлых восприятий для восприняти 
пространственных нзображеннй подчеркивает О. М. Аттли в статье «Времен- 
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Для этого типа памяти не нужен многократный предшествую- 
щий опыт, который необходим для других типов памяти, иапри- 
мер, для долговременной памяти, связанной, по мнению Икклса 
(Г. Есс|ез, 1953, 1957), с морфологическими изменениями (набу- 
ханием) синапса и пресинаптического нервного волокна и лежа- 
щей в основе образования условных рефлексов. 

Исследование Г. И. Полякова (1956, 1958а, 19586) показали, 
что филогенетически наиболее молодые верхние слои коры голов- 
ного мозга, наиболее прогрессивно развитые у приматов и чело- 
века, наряду с увеличением сложности и совершенством нейро- 
нов обладают относительно большим числом нейронов с корот- 
кими ветвящимися аксонами (звездчатые нейроиы), составляю- 
щих систему замкнутых колец обратных связей. Эти нейроны 
и могут составлять морфологическую основу механизма, который 
может обеспечить возможность удержания следов предшест- 
вующих раздражений. Нам кажется вероятным предположение, 
что эволюция способности к «оперативной» памяти, удерживаю- 
щей следы от однократно подействовавших раздражителей, и 
морфологическое усложнение системы нейронных кольцевых об- 
ратных связей шли параллельно друг другу. 

Другая сторона физиологического механизма экстраполяции — 
это допущение «инерции» пространственного движения разд- 
ражительного процесса по нейронам высших отделов мозга 1. 
Пространственное восприятие объективно существующих отно- 
шений между предметами внешнего мира, очевидно, возможно 
только при отражении этого отношения в нейронных структу- 
рах мозга, поэтому при движении раздражителя в пространстве, 
несомненно, должно происходить и изменение соотношения оча- 
га возбуждения, вызванного двигающимся раздражителем, с оча- 
гами возбуждения, вызываемыми неподвижными точками про- 
странства. Можно допустить, что очаг возбуждения, вызванный 
действием двигающегося раздражителя, будет распространяться 
не только по тем нейронам, которые отражают пространственное 
отношение двигающегося раздражителя в данный момент, но и 
по тем, которые пришли бы в возбужденное состояние через ка- 
кой-то промежуток времени, если бы продолжалось восприятие 
перемещающегося раздражителя 

Схематически этот процесс можно представить следующим 
образом. При закономерном движении раздражителя А в каждый 
достаточно малый отрезок времени в высших отделах центральной 


ные и пространственные изображения в машине условной вероятности». Авто- 
маты. Сборник статей под ред. К. Э. Шеннона и Дж. Маккарти, ИЛ., 1956. 

1 Инерция пространственного движения раздражительного процесса, 
конечно, не идентична свойству нервной системы, носящему название инерт- 
ности и характеризующему медленность перехода состояния возбуждения в 
состояние торможения и обратно. 
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нервной системы будет возникать непрерывный последовательный 
ряд очагов возбуждения а, являющихся проекцией изменения 
положения раздражителя в пространстве. Мы допускаем, что на- 
чавшееся движение очага возбуждения по нейронам мозга будет 
продолжаться и после того, как раздражитель А перестал в ре- 
зультате действия помехи В! оказывать непосредственное дейст- 
вие на рецепторный аппарат животного. Величина т, на которую 
переместится очаг возбуждения а и которая зависит также от вре- 
мени удержания очага возбуждения после того, как подействова- 
ла помеха, и будет характеризовать физиологический элемент 
экстраполяции. Рефлекторный ответ А„. „ в этом случае осущест- 
вляется, хотя животное (в результате помехи В) не восприняло 
непосредственно своим рецепторным аппаратом движение разд- 
ражителя А в положение М+М. 


А-—А-— А, --—А—ВАрн ЗОкономерное перемещение 
| | | | разбротителя А 6 пространстё. 
Перемещение очага боздутдения 
що 05" поем мозао кок проелция 
| изменения положеня А 6 про- 
н странстве 
й, р, В, Й, т  Пефлекторные ответ жибат = 
ного 


Под термином «инерция» раздражительного процесса мы не 
подразумеваем какого-либо особого физиологического явления. 
Очевидно, в ее основе лежит иррадиация раздражительного 
процесса, имеющего лишь определенную направленность. На- 
правление движения возбуждения обусловливается той ассоциа- 
цией, которая устанавливается между направлением раздражи- 
теля и той средой, в которой происходит движение. Ассоциация 
устанавливается за тот отрезок времени, в течение которого дви- 
жение раздражителя А из положения / в положение М№ воспри- 
нимается рецепторами животного, а ее следствие — экстраполя- 
ция — возможна до тех пор, пока возникшая ассоциативная связь 

ерживается механизмом «оперативной» памяти. 

р ак показали проведенные опыты, разные животные способ- 
ны образовывать различные по своей сложности ассоциации. 

У голубей при движении раздражителя Д из о 
в положение № образуется ассоциация с путем 1—М. Они, - 
правило, после исчезновения раздражителя за И ой 
идут обратно по этому пути (опыты с коридором и и НЕ 

У уток, кур и кроликов образуется ассоциация раздр 


гающий- 
* Помеха В — ширма, коридор, крыша, закрывающая Вовк 
ся на платформе в наших опытах, т. е. любое условие, мешающ: 
момент восприиимать движение раздражителя А. 
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А с помехой В, за которую он переместился. Они ищут корм в 
основном около помехи В. 

У врановых птиц образуется ассоциация раздражителя Д не 
только с помехой В, но и с направлением движения раздражите- 
ля, поэтому они производят поиск раздражителя не только в 
месте его исчезновения за помехой В, но и в направлении его 
движения из №Мв М, 

Вопрос о способности животных к экстраполяции является 
частью более общих вопросов — образования ассоциаций между 
раздражителями, находящимися в причинно-следственных отно- 
шениях, и способности нервной системы к «перенесению» инди- 
видуального опыта, приобретенного в одних условиях, в дру- 
гие. В случае экстраполяции перед нами также своеобразное 
перенесение индивидуального опыта из одной ситуации в другую. 
Некоторые животные способны использовать информацию о дви- 
жении раздражителя, которую они получают до того, как по- 
меха препятствует дальнейшему его восприятию, и после того, 
как раздражитель перестал непосредственно восприниматься 
рецепторами. Это, конечно, также перенесение индивидуального 
опыта, но опыта чрезвычайно краткого. Использование такого 
краткого индивидуального опыта для адекватной рефлекторной 
реакции осуществляется, очевидно, на основе быстро образую- 
щихся ассоциаций, которые устанавливаются между направле- 
нием движения раздражителя и внешней средой. 

Приведенный в настоящей главе экспериментальный мате- 
риал показал, что в сложном и многообразном поведении жи- 
вотных удается вычленить относительно элементарные реакции 
поведения — экстраполяционные рефлексы, рассматриваемые на- 
ми в качестве одних из существенных элементов рассудочной 
деятельности. Эти рефлексы могут быть оценены и сравнены 
по определенным количественным показателям, а также отгра- 
ничены от других рефлекторных реакций высших отделов нерв- 
ной системы, что дает возможность изучать взаимодействие 
экстраполяционных рефлексов с другими формами рефлектор- 
ной деятельности и в первую очередь с условнорефлекторной. 

Проведенное исследование показывает, что количественное 
соотношение в степени выраженности экстраполяционных и 
условных рефлексов является важным условием в определе- 
нии того пути, по которому пойдет формирование акта пове- 
дения животного, приспосабливающегося к многообразным и 
быстро меняющимся условиям внешнего мира. 


ЗАКЛЮЧЕНИЕ 


В настоящей книге развивались три основные идеи. Во пер- 
вых, что основа поведения является рефлекторной, т. е. детерми- 
нированной, и что при помощи элементарных физиологических 
явлений — рефлексов, интегрирующихся в более сложные комп- 
лексы, можно объяснить различные стороны поведения животных, 
включая и такие, которые следует рассматривать как элемен- 
тарные рассудочные. 

Во-вторых, что основные свойства нервной системы, прежде 
всего ее возбудимость и сила, являются важнейшими факторами 
формирования поведения животных как в норме, так и патологии. 

В третьих, что перевозбужденное состояние мозга в резуль- 
тате перегрузки афферентными импульсами может явиться при- 
чиной многих тяжелых патологий, некоторые из которых окан- 
чиваются смертельным исходом. 

Изучение актов поведения более сложных, чем элементарные 
рефлексы, исследуемые обычно в лабораторных условиях, пока- 
зало, что их формирование происходит в результате теснейшего 
взаимодействия врожденных и индивидуальноприобретенных 
компонентов поведения. Однако соотношениетех и других не ока- 
зывается при этом строго детерминированным. Одни и те же акты 
поведения, названные нами унитарными реакциями, и их более 
сложные комплексы — биологические формы поведения, могут 
формироваться под ведущим влиянием как индивидуальноприоб- 
ретенных, так и врожденных компонентов. Между этими крайними 
путями существует непрерывный ряд переходов, в которых ре- 
зультаты влияния внешних и внутренних условий переплетаются 
в различных соотношениях. Проведенное нами параллельно изу- 
чение роли наследственных и индивидуальноприобретенных ком- 
понентов в формировании унитарных реакций и биологических 
форм поведения животных показало, что едва ли можно говорить 
о наследовании акта поведения. Правильнее говорить о наследо- 
вании лишь его безусловнорефлекторного компонента и о боль- 
шей или меньшей роли врожденных факторов в формировании 
того или другого акта поведения. 
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Выделение определенных уровней интеграции рефлекторной 
деятельности нервной системы — унитарных реакций и биологи- 
ческих форм поведения — может облегчить рассмотрение неко- 
торых сторон эволюции поведения (Крушинский, 1944, 1948). 

Общая тенденция в эволюции направлена, безусловно, к дос- 
тижению максимальной пластичности, гибкости шаблонного акта 
поведения, приспосабливающего животное к тем разнообразным 
условиям, с которыми оно сталкивается в каждый момент своего 
существования. 

Однако в эволюции происходит, несомненно, и диаметрально 
противоположный процесс — увеличение удельного веса врож- 
денных компонентов в реакциях поведения, формирующихся вна- 
чале преимущественно под влиянием индивидуального опыта жи- 
вотного. Это должно происходить в тех случаях, когда в течение 
многих поколений у представителей того или другого вида обра- 
зуется определенный шаблонный индивидуальноприобретенный 
навык, имеющий постоянное биологическое значение для данного 
вида. Неминуемо начавшийся при этом отбор на его прочность 
и быстроту его образования поведет к относительному увеличе- 
нию веса врожденных рефлексов в формировании этого навыка, 
что внешне будет выглядеть как наследственное «фиксирование» 
индивидуальноприобретенного навыка, его постоянное превра- 
щение во врожденный, инстинктивный акт поведения 1. 

Поражающая нас «целесообразность», приспособленность 
врожденных инстинктивных актов поведения к тем условиям, в 
которых живет животное, делается понятной, если рассматривать 
ее как эволюционирующую по пути, проложенному индивидуаль- 
ным опытом животного. Все многообразные «пробы и ошибки», 
посредством которых каждое животное наилучшим образом прис- 
посабливается к условиям жизни, выявляя при этом для действия 
отбора наследственную специфику своей нервной деятельности, 
могут оказывать тем самым формирующее влияние и на поведение 
потомков. Таким образом, хотя между индивидуальноприобре- 
тенными и врожденными актами поведения и имеется глубокая 
качественная разница, однако превращение в ходе эволюции 
врожденного поведения в индивидуальноприобретенное и об- 
ратно может идти по пути чисто количественных изменений. Воз- 
можность эволюции соотношения врожденных и индивидуально- 
приобретенных компонентов, принимающих участие в формирова- 
нии унитарной реакции, указывает на необходимость допущения 


1 Иллюстрацией этому может служить пример с вышеуказанным чэкипаж- 
ным» поведением собак, описаниый Килером и Тримбле (КеПег, ТгилЫе, 
1940), когда длительный отбор среди далматских собак, иаправленный на хоро- 
шую обучаемость специфическому акту поведения — бежать под экипажем, — 
привел к тому, что совремеиные представители этой породы собак имеют врож- 
денное стремление бежать под экипажем, 
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наличия непрерывных переходов между врожденным и индивиду- 
альноприобретенным поведением. 

Проведенный экспериментальный анализ оборонительного и 
аппортировочного поведения у собак показал на этих примерах 
те пути, по которым осуществляется формирование актов пове- 
дения у животных и проиллюстрировал существование такой не- 
прерывности *. 

Таким образом, введение понятия унитарной реакции дает 
возможность не только охарактеризовать элементарный акт по- 
ведения животного и дать общую схему относительной роли врож- 
денных и индивидуальноприобретенных компонентов при его 
формировании, но может помочь выяснению некоторых вопросов 
эволюционной и сравнительной физиологии нервной системы, ко- 
торые успешно развиваются в нашей стране Л. А. Орбели, (1945, 
1958), Х. С. Коштоянцем (1951, 1957), Л. Г. Ворониным (1958), 
Д. А, Бирюковым (1958), А. Д. Слонимом (1958) и др. и приобре- 
тают в настоящее время все большее и большее значение. 

Разбираемые в настоящей книге вопросы имеют самое непо- 
средственное отношение к проблеме инстинкта. 

Ч. Дарвин дал четкое для своего времени определение ин- 
стинкту: «Такой акт, который может быть выполнен нами лишь 
после некоторого опыта, будучи выполняем животным, особенно 
очень молодым, без предварительного опыта, или одинаково мно- 
гими особями, без знания с их стороны цели, с которой он произ- 
водится, обыкновенно называют инстинктом» *. 

И. П. Павлов указывал, что инстинкты не являются каким-ли- 
бо особенным свойством поведения животных, а представляют со- 
бой сложные цепи врожденных, безусловных рефлексов. Однако 
это положение о безусловнорефлекторной природе инстинкта, со- 
вершенно правильно сформулированное Павловым, не исчерпыва- 
ет всей сложности явления. Основная трудность выделения ин- 
стинктивных актов поведения заключается в том, что практически 


1 Хорошей иллюстрацией этому может служить также формирование ре- 
акции птенцов на свою мать Изучая формирование птенцового поведения, 
«Лоренц (Готепх, 1935) показал, что реакция крякового утенка на свою мать ока- 
зывается строго наследственно зафиксированиой. Основным специфическим 
признаком кряковой утки, на который (и только на который) реагирует утенок, 
является ее манера крякания. Совершенно иначе обстоит дело с реакцией на 
свою мать у серого гусеика. Его реакция поведения неспецифична и обуслов- 
лена только индивидуальным опытом. Выведенный под любой птицей, он «при- 
знает» ее за свою мать. И не только птица, но любой движущийся предмет, по- 
павшийся первым на глаза вылупившемуся гусенку, воспринимается ИМ как 
«мать», и ои уже не обращает внимания на своих настоящих родителей. Между 
этими крайними случаями формирования данного поведения У разных видов 
птиц существуют непрерывиые количественные переходы с различным тие 
шением врожденных и индивидуальноприобретенных компонентов ИЕ 

2 Ч. Дарвин. Инстинкт и заметки об инстинкте. Соч., т. 3, Биомедгиз. 
1938, стр. 160. 
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невозможно провести границу между актами поведения, форми- 
рующимися с преобладающим участием врожденных, безусловно- 
рефлекторных или индивидуальноприобретенных компонентов. 

Если мы, например, с этой точки зрения рассмотрим такой акт 
поведения, как стойка подружейной собаки над дичью, то его 
трудно определить как инстинкт. Конечно, в выполнении этого 
акта врожденные, безусловнорефлекторные компоненты играют 
чрезвычайно большую роль. Так, Ч. Дарвин указывал, что щен- 
ки часто делают стойки без всякого предварительного обучения. 
Однако в то же время каждая подружейная собака должна обя- 
зательно иметь индивидуальный опыт (причем у разных собак он 
бывает чрезвычайно различным) прежде, чем она начнет отыски- 
вать и делать твердые стойки по определенному виду дичи. 

Но есть, конечно, акты поведения, в формировании которых 
индивидуальный опыт практически не играет никакой роли. Дар- 
вин справедливо указывает, что голубей породы турман никто не 
научил бы вертеться в воздухе. «Никто не подумал бы учить, да, 
вероятно, и не выучил бы турмана кувыркаться в воздухе, дви- 
жение, которое, как я могу засвидетельствовать, совершается 
и молодыми птицами, никогда не видавшими кувыркающегося 
голубя». 

Мы считаем, что проведенный анализ дает основание рассмат- 
ривать инстинкты не просто как врожденное безусловнорефлек- 
торное поведение, а как акты поведения, формирующиеся при 
большем удельном весе врожденных компонентов, однако обычно 
с участием индивидуального опыта. При этом условнорефлектор- 
ный компонент приспосабливает поведение животного к конк- 
ретным условиям его существования и тем самым видоизменяет 
проявление врожденных безусловнорефлекторных компонентов 
поведения. 

Таким образом, т унитарные реакции и био- 
логические формы поведения, в формиро- 
вании которых преобладают врожденные 
безусловнорефлекторные компоненты, мо- 
гут быть определены как инстинктивные 
акты поведения. Унитарные реакции и 
их более сложные комплексы — биологн- 
ческие формы пове дения, в которых пре 
обладают индивидуальноприобретенные 
компоненты, очевидно, являются теми ак- 
тами поведения, которые принято назы- 
вать навыками. 

Следовательно, между инстинктом и навыком, каждый из ко- 
торых формируется в результате взаимодействия индивидуаль- 
ноприобретенных и врожденных рефлексов, имеется непрерыв- 
ный ряд переходов, и основным критерием их различия является 
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соотношение условных и безусловных рефлексов, принимаю- 
щих участие в их образовании. Мы надеемся, что проведенный 
нами анализ поможет уточнить одну из сторон важного для всей 
проблемы поведения вопроса о том, что такое инстинкт. 

При изучении поведения животных нами было показано, что 
повышенная возбудимость нервной системы яв- 
ляется чрезвычайно благоприятным фоном, на 
котором наиболее легко вырабатывается ряд 
индивидуальноприобретенных навыков и нан- 
более ярко проявляются отдельные акты пове- 
дения животного. Изменение возбудимости нервной систе- 
мы при эндокринных сдвигах (например, гипер- и гипотиреоз) 
также оказывает влияние на формирование поведения животного. 

Другим функциональным свойством нервной системы, в зна- 
чительной степени определяющим реакции поведения животного, 
является сила нервной системы. Значение индивидуальных раз- 
личий в этом свойстве нервной деятельности особенно ясно вы- 
ступает тогда, когда животное попадает в условия больной физио- 
логической нагрузки. В этих условиях организм, обладающий 
сильной нервной системой, путем более быстрой выработки инди- 
видуальноприобретенных навыков скорее приспосабливается к 
окружающей его среде. Сила нервной системы находится также 
в зависимости от половых желез. Мужской половой гормон повы- 
шаетфункциональный пределработоспособности нервной системы. 

Собранный нами материал показывает значение выделенных 
И. П. Павловым основных типологических свойств нервной сис- 
темы в поведении собак не только в лабораторных условиях, но 
и в разнообразной жизненной обстановке. 

Необходимо отметить, что нам (Крушинский, 1946 г; 1946 д) 
удалось установить некоторую зависимость между конституцио- 
нальными особенностями строения тела собак и типологическими 
свойствами нервной деятельности. 

Мы делили собак по конституциональным особенностям строе- 
ния их тела, исходя из схемы, предложенной А. А. Малиновским 
(1935, 1945) для человека, переработав ее применительно к соба- 
кам. Проведенное исследование на значительном числе собак 
(243 особи) с применением статистической обработки материала 
дает основание для объективной оценки существующих связей 
между различными типами строения тела и особенностями пове- 
дения собак. В общей форме можно сказать, что «атлетичные» и 
«широкотелые» типы строения тела собак связаны с тенденцией 
к большей силе и менышей возбудимости нервной системы. 
И, наоборот, «изящное» и «узкотелое» строение тела собак связано 
с некоторой тенденцией к повышенной возбудимости и слабости 
нервной системы. Учитывая, что условия формирования строения 
тела человека и собак весьма различны, тем не менее интересно 
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отметить, что Я. Я. Рогинский (1937) также обнаружил у цереб- 
рального типа строения тела человека (соответствующего «изящ- 
ному» типу собак) болышую слабость нервной системы, чем у лю- 
дей других типов строения тела. 

Степень возбудимости и сила нервной сис- 
темы, существенно влияющие на формирование нормального 
поведения животных, оказываются важнейшими фак- 
торами и при возникновении различных пато- 
логических нарушений нервной деятельности. 

Проведенные исследования показали, что у крыс с повышенной 
возбудимостью и слабостью тормозного процесса при действии 
сильного звукового раздражителя развивается резкое возбужде- 
ние мозга, которое может привести к ряду тяжелых последствий: 
судорожному эпилептиформному припадку, каталептоидному со- 
стоянию, навязчивому тикообразному гиперкинезу, острым нару- 
шениям кровообращения мозга с атонией капилляров и кровоиз- 
лияниями. 

Было показано, что нервная система имеет замечательный 
механизм «двойного обеспечения» для борьбы с этим патологиче- 
ским возбуждением. Активное торможение, прерывающее начав- 
шееся возбуждение, является «первой линией обороны». Однако 
это торможение не стойко и скоро истощается, а на смену ему 
приходит запредельное парабиотическое торможение— «вторая ли- 
ния обороны» нервной системы, — которое не только предотвраща- 
ет дальнейшее повышение возбудимости нервных клеток, но иак- 
тивно снижает ее. Усиливающееся возбуждение мозга, приводя 
к углублению запредельного, парабиотического торможения, сни- 
жает тем самым это возбуждение. Проведенные исследования 
(Крушинский, Коржов, Молодкина, 1958) дают основание пред- 
полагать, что в основе терапевтического влияния электрошока 
может лежать тот же механизм. Электрошок, вызывая резкое воз- 
буждение мозга, усиливает парабиотическое торможение, которое 
приводит к снижению возбудимости мозга. 

Мы полагаем, что резкое возбуждение с длительной инерцией, 
развивающееся под влиянием внешних раздражителей, сходное с 
тем феноменом, который был описан Н. Е. Введенским (1912) 
под термином «истериозис», является важнейшим физиологиче- 
ским механизмом, лежащим в основе многих нарушений нервной 
деятельности. 

Резкое возбуждение нейронов мозга под влиянием чрезмерного 
количества афферентных импульсов может привести к развитию 
шока с явлениями острого нарушения кровообращения и смер- 
тельными кровоизлияниями в головной мозг. На роль первичного 
возбуждения мозга в происхождении шока указывает Л. А. Ко- 
рейша (1955, 1957), показавший, что в результате сверхсильного 
раздражения больших полушарий, вне зависимости от места при- 
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ложения раздражающего агента, наступает общее расстройство 
кровообращения, начинающееся со спазма сосудов и повышения 
кровяного давления, переходящего затем в расширение капилля- 
ров и прекапилляров. При этом нарушается проницаемость сосуди- 
стых стенок и происходят кровоизлияния в результате диапедеза. 

В литературе часто высказывается представление, что в 
основе шока лежит запредельное торможение, распространяющее- 
ся не только на кору, но и на стволовой отдел мозга с его сосудо- 
двигательными центрами. Так, например, И. Р. Петров (1956) 
пишет, что при шоке «запредельное торможение возникает сна- 
чала в коре больших полушарий, в дальнейшем иррадиирует на 
подкорковые отделы головного мозга, в частности, развивается в 
сосудодвигательных центрах». 

Наш экспериментальный материал скорее указывает на то, 
что, напротив, пока существует запредельное охранительное тор- 
можение, шок не развивается. Шок развивается именно тогда, 
когда во время возбужденного состояния защитные тормозные 
функции нервной системы оказываются недостаточными, чтобы 
противостоять резкому возбуждению нейронов. То заторможен- 
ное состояние, которое наблюдается во время шока, видимо, надо 
рассматривать как вторичное явление, возникающее в результате 
острого нарушения кровообращения мозга, падения кровяного 
давления, снижения температуры тела и других тяжелых функ- 
циональных нарушений. 

Проблема повышенной проницаемости сосудов и геморрагий 
при нейрогенном шоке имеет, несомненно, серьезное практическое 
значение, так как геморрагии в различные органы нередко ослож- 
няют картину ранения и справедливо рассматриваются (Ахутин, 
1945) как последствия нервного шока. 

Говоря о значении нервной травмы при развитии различных 
патологий, нельзя, однако, преувеличивать ее роль и рассмат- 
ривать как причину, способствующую развитию любых патологи- 
ческих процессов. Так, мы исследовали влияние возбужденного 
состояния мозга на развитие злокачественных опухолей (Крушин- 
ский, Молодкина, Пригожина и Шабад, 1954). Проведенное 
исследование показало, что индуцируемые опухоли (в качестве 
канцерогена использовался, 9, 10-диметил-1,2-бензантрацен) 
развиваются с одинаковой частотой у нетравмируемых и травми- 
руемых звуковым раздражителем крыс. 

Результаты, полученные при изучении физиологических ме- 
ханизмов, возбужденного состояния, вызванного действием зву- 
кового раздражителя, могут иметь значение при решении некото- 
рых практических вопросов. 

В 1952 г. для предотвращения эпилептических припадков 
у человека в клиниках начали применять препарат, предложен- 
ный проф. М. Я. Серейским. Физиологическое изучение противо- 
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судорожного действия этого препарата, проведенное нами на экс 
периментальной модели — рефлекторной эпилепсии у крыс, —по- 
казало, что присутствие в смеси кофеина ухудшает противо- 
эпилептическое действие препарата (Крушинский, Серейский, 
Пушкарская и Федорова, 1955). Этого и следовало ожидать, так 
как кофеин, повышая возбудимость нервной системы, должен 
был усиливать и интенсивность судорожных припадков. Соответ- 
ственно с этим в рекомендованном противоэпилептическом пре- 
парате доза кофеина была значительно уменьшена (до 0,02— 0,15) 1 
и в такой прописи рекомендована клинике. В настоящее время 
в нашей лаборатории проводятся исследования по усилению дей- 
ствия указанного противоэпилептического препарата. 

Проведенные нами исследования (Крушинский, Пушкарская 
и Молодкина, 1953) указывают также на необходимость осторож- 
ного использования больших доз кофеина, увеличивающих 
тяжесть нейрогенного шока. 

Другой пример, который, как мы полагаем, может иметь опре- 
деленный практический интерес, — это проведенное нами (Кру- 
шинский и Молодкина, 1949, 1957) исследование, показавшее, что 
нарушения целостности позвоночника с последующими геморра- 
гиями (являющимися нередкими последствиями шоковой тера- 
пии), при судорожном припадке у крыс являются прямым след- 
ствием недостатка в пище кальция. 

На необходимость осторожного подхода при применении боль- 
ших доз витаминов С и Р указывают исследования Д. А. Флёсса, 
показавшие, что введение этих витаминов в дозах 30—120 мг/кг 
в день в течение 2—3 недель не только не предохраняет крыс от 
развития шоково-геморрагических состояний при длительном 
звуковом раздражении, а, наоборот, значительно увеличивают 
процент смертельных исходов. 

Во Франции в лаборатории акустической физиологии Бюс- 
нель и Леман (Гебтапп А. её Визпе] В., 1959) успешно исполь- 
зуют звуковые судорожные припадки у мышей для испытания 
различных нейроплегических и седативных средств (Визпе| К., 
Гебтапп А. её Визпе| М., 1958). Эти исследования наряду 
с другими модельными опытами на животных способствовали 
внедрению в клинику нервно-психических заболеваний ряда но- 
вейших эффективных фармакологических препаратов (мепроба- 
нат, карбамат метилпентинола, бенактизин и др.).С другой сто- 
роны, было также показано, что широко используемый в клинике 
как эффективное успокаивающее средство резерпин усиливает 
судорожные припадки, вызванные звуковым раздражителем. 


1 Полное исключение кофеина М. Я. Серейский считал нерациональным, 
полагая, что иебольшая его доза в препарате необходима для рассеивания гип- 
нотического состояния, развивающегося у пациента в результате приема бро. 
мурала и люминала, входящих в состав препарата. 
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электротоком, введением камфоры и кардиазола. В то же время 
при сочетании лечения резерпином и электрошоком в клинике 
отмечались смертельные случаи. 

Таким образом, предварительное испытание действия различ- 
ных фармакологических препаратов на припадки рефлекторной 
(звуковой) эпилепсии крыс и мышей является одним из методов, 
который может помочь выяснению сравнительной эффективности 
этих средств и в некоторых случаях указать на необходимость 
соблюдения осторожности при их использовании. 

В заключение вернемся к вопросу о различных уровнях ин- 
теграции сложных форм поведения. 

Проведенное исследование поведения животных позволило 
выделить рефлексы, которые были названы нами экстраполяцион- 
ными. Эти рефлексы, формирующиеся, видимо, на основе быстро 
образующихся ассоциаций между направлением движения раз- 
дражителя и внешней средой, играют, несомненно, существенную 
роль в формировании того уровня поведения животных, которое 
может быть охарактеризовано как простейшее рассудочное. 

«Интеллектуальной», или «рассудочной», деятельностью мы 
считаем такую рефлекторную деятельность высших отделов нерв- 
ной системы, которая включает в себя в простейшем случае по 
меньшей мере следующие акты. 

1. Вычленение из всего многообразия раздражителей ок- 
ружающей среды тех, которые в данный момент имеют опреде- 
ленное биологическое значение для животного. 

2. Быстрое образование ассоциаций между раздражи- 
телями, находящимися в причинно-следственных отношениях. 

3. Экстраполяция на основе образующихся ассоциаций, по- 
следующих изменений отношений между раздражителями. 

Оперирование отражениями конкретных явлений внешнего 
мира в процессе изменения отношений между ними и экстрапо- 
ляция направления этого изменения должны повысить приспосо- 
бительные возможности животного. 

Экстраполяционные рефлексы, несомненно, могут входить В 
качестве компонентов в интегрированные рефлекторные комп- 
лексы — унитарные реакции и биологические формы поведения, 
повышая тем самым их адаптивное значение. Проведенное иссле- 
дование показывает, что животные обладают способ- 
ностью к установлению некоторых причинно- 
следственных отношений между раздражите- 
лями внешнего мира и используют полученную 
информацию для приспособления к многообраз- 
ным, постоянно меняющимся условиям внешней 
среды. Это позволяет говорить о наличии у них зачатков рас- 
судочной деятельности, явившихся, видимо, той физиологиче- 
ской основой, на которой в дальнейшей эволюции под Влия" 
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нием социальных и трудовых отношений сформировался челове- 
ческий ум. 

Чрезвычайно развитая у человека способность к установле- 
нию причинно-следственных отношений между явлениями внеш- 
него мира развилась, надо полагать, из того вида ассоциаций у 
животных, которые лежат в основе улавливания простейших при- 
чинно-следственных отношений. 

Мы исходили из того, что в основе рассудочной деятельности 
животных лежат чисто физиологические процессы, всецело под- 
лежащие объективному изучению. Надеемся, что проведенный 
нами анализ формирования поведения животных лишний раз под- 
твердит, что даже сложные интегрированные формы поведения 
осуществляются в конечном счете по рефлекторному принципу. 

Как указывал И. М. Сеченов, «вопрос о том, происходят ли 
все психические деятельности по типу рефлексов или нет, решается 
с общей точки зрения утвердительно, если можно доказать, что 
исходные формы, из которых вырастает вся психическая жизнь, 
представляют акты, совершающиеся по этому типу, и что при- 
рода процессов не извращается и во все последующие фазы психиче- 
ского развития» *. 


И. М. Сеченов. Избр. труды. Изд-во ВИЭМ, М., 1935, стр. 258. 
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